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I. Einleitung. 

Dioogonie, die obligatorische Entwicklung eines einzigen Keimes aus 
zwei Kizellen, stellt die normale Fortpflanzungsweise der alléocélen 
Turbellarie Bothrioplana sempert Braun dar. Sie wird bei dieser Form 
noch dadurch kompliziert, daB sie mit dauernder Parthenogenesis und 
einem ausgepragten Chromosomenform- und Kernphasenwechsel ver- 
kniipft ist (REIsINGER 1923, 1926; BressLav 1934). Da es seinerzeit 
an Hand meines steirischen Materials und der noch unzulanglichen 
Methodik nicht méglich war, die cytologischen Besonderheiten der ersten 
entscheidenden Teilungen restlos aufzuklaren, so habe ich auf einen Er- 
klarungsversuch und auf eine eingehendere Darstellung verzichtet und 
mich mit der einfachen Feststellung des Prinzipiellen begniigt. Nachdem 
infolge der ungiinstigen Kulturbedingungen in Kéln Zuchtversuche an 
hiesigen Tieren mehrfach fehlgeschlagen waren, gelang es, die bestehenden 
Schwierigkeiten (Wasser- und Temperaturverhialtnisse) zu _beseitigen, 
sowie die Untersuchungstechnik zu vervollkommnen und damit die Liicken 
der alten Untersuchungen zu schlieBen. 

In Kéln arbeitete ich anfangs mit einem sehr fortpflanzungsfreudigen 
Stamm aus der hiesigen Umgebung (Frankenforst-K6nigsforst), der sich 
leider durch die fiir den Untersucher unangenehme biologische Eigen- 
tiimlichkeit auszeichnet, daB die Wiirmer ihre Eikapseln zu verschiedenen 
Tageszeiten bilden und vor der Ablage, regellos und individuell wechselnd, 
bald langere, bald kiirzere Zeit im Genitalatrium mit sich herumtragen. 
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Die richtige chronologische Einordnung der ersten, besonders schwierig 
zu analysierenden Stadien wird dadurch fraglich und hat mich mehrmals 
zu Widerspriichen bei der Deutung der Chromosomenverhiltnisse gefiihrt. 
Endgiiltige Klarheit brachte erst ein neuer Stamm aus Niedernberg/Main, 
den ich dankenswerterweise von W. Nout, Naturwissenschaftliches 
Museum der Stadt Aschaffenburg, erhielt (vgl. Nott 1939) und der sich 
gegeniiber dem Kélner Material durch einen stark ausgepragten, zeitlich 
festgelegten Eiablagerhythmus und friihzeitige Ablage der gebildeten 
Eikapseln auszeichnet. 


In technischer Hinsicht ist die Bearbeitung der Entwicklung von Bothrioplana 
nicht ganz einfach. Anfanglich war ich ausschlieBlich auf Schnittserien angewiesen, 
deren Anfertigung bei der Widerstandsfahigkeit der Eikapselschale auf betrachtliche 
Schwierigkeiten sté8t. Die Kapseln miissen bereits in der Fixierungsfliissigkeit mit 
feinen Glasnadeln angestochen werden; nach dem Einbetten werden sie entweder 
im Paraffin unter dauerndem Umbetten geschalt oder aber mit der Kapselschale ge- 
schnitten, was nur bei sorgfaltiger Anwendung von Mastix-Kollodiumaufstrichen 
modglich ist. Letzteres Verfahren war auf die Dauer rationeller und fiir die ober- 
flachlich gelegenen Blastomeren schonender. Im Laufe der Jahre wurden die ver- 
schiedensten Fixierungsflissigkeiten erprobt. Bei der Undurchdringlichkeit der 
Eikapselschale und der notwendigerweise (Vermeidung von Extraovaten und starkere 
Zerstérung des Kapselinhaltes) geringen Weite der Anstichéffnungen schieden alle 
Fixierer mit geringer Diffusionsgeschwindigkeit, wie Flemming, Champy u. dgl. 
zugunsten rasch eindringender Gemische aus. Am besten bewahrt haben sich 
schlieBlich folgende zwei Lésungen: 1. Sublimat-Formol A (nach Brocu) = Subl. 
conc. waBr. 1 Teil, Formol (40% Formaldehyd) 1 Teil, Wasser 3 Teile; 5% Eisessig- 
zusatz unmittelbar vor Gebrauch. 2. Sublimat-Pikroformol von folgender Zusammen- 
setzung: 1 Teil Langeron Pikroformol (1 Teil Formol, 3 Teile Wasser, Pikrin- 
siure zur Sattigung), 1 Teil Sublimat conc. waBr., 1 Teil verdiinntes (1 Formol: 
3 Wasser) Formol; 5% Eisessigzusatz unmittelbar vor Gebrauch. Bei richtiger 
Anwendung sind die Ergebnisse beider Methoden vorziiglich; Sublimat-Pikroformol 
ist etwas iiberlegen, erfordert aber dei dem Dotterreichtum der Bothrioplana-Eier 
sorgsame Lithiumkarbonatnachbehandlung zwecks Erzielung guter Schneidbarkeit. 
Die Chromosomen von Bothrioplana sind nach den angegebenen Fixierungen mit 
allen gebrauchlichen Kernfarbstoffen prazise farbbar. Neben Eisenhimatoxylin 
hat sich die Kernechtrot-Mallory-Farbung besonders gut bewahrt: bei Verwendung 
von Grinfiltern erhailt man Bilder, die den allerbesten Eisenhimatoxylinfirbungen 
an die Seite gestellt werden kénnen. Versuche, die Chromosomenverhiltnisse 
wahrend der ersten Teilungsschritte auch auf Ausstrichen von Eikapselinhalt zu 
untersuchen, gelangen befriedigend erst nach einer modifizierten Anwendung der 
in der Speicheldriisen-Chromosomenforschung iiblichen Essigkarminmethode. Ich 
bringe hierbei die zu untersuchende Eikapsel in ein kleines Trépfchen kalte K.E.S. 
(1—2% Formolzusatz hat sich gut bewahrt) und lege ein grofes Deckglas darauf, 
auf dessen Unterseite ein etwas kleineres, mit Essigkarminlésung durchtrinktes 
(mindestens 1/, Stunde) Cellophanblattchen haftet. Durch vorsichtigen Druck wird 
die Kapsel zum Platzen und Auslaufen gebracht, die Kapillaritat besorgt alles 
Weitere. Nach einigen Minuten Ruhe wird an den Deckglasrand weitere Karmin- 
lésung gebracht, bis das Deckglas von selbst abschwimmt. Das Cellophanblattchen 
kann nun an der Ecke gefaBt und abgezogen werden, wahrend der Ausstrich un- 
versehrt auf dem Objekttrager, von Farbe bedeckt, zuriickbleibt. Es wird entweder 
wahrend der Farbung in K.E.S. direkt untersucht, oder nach eventueller Differen- 
zierung in HCl-Alkohol in Euparal oder Caedax eingeschlossen. 
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II. Tatsachenmaterial. 
1. Chromosomenformwechsel. 

Bothrioplana semperi BRavn ist ein seiner Organisation! nach den 
Tricladen nahestehender, alléocéler Strudelwurm, der sich ausschlieBlich 
geschlechtlich fortpflanzt und dessen, der Anlage nach zwittriger, Ge- 
schlechtsapparat durch weitgehende Rudimentation der ménnlichen 
Organe ausgezeichnet ist. Es treten héchstens 2 Hodenfollikel im Pharynx- 
bereich auf, das Kopulationsorgan ist klein und muskelschwach und wird 
in der Regel beim Erreichen der vollen weiblichen Geschlechtsreife wieder 
eingeschmolzen. Bei optimalen Ernahrungsbedingungen unterbleibt bei 
iiber 90% der mitteleuropaischen Individuen iiberhaupt jede Ausbildung 
von mannlichen Geschlechtsorganen. Auch die Spermatogenese weist 
— in den wenigen Fallen, in denen es tiberhaupt zur Samenbildung 
kommt — Abnormitaten auf, die auf Sterilitét der sparlichen Spermien 
schlieBen lassen. 

Die weiblichen Gonaden sind wie bei allen lecithophoren Turbellarien 
in Keim- und Dotterstécke differenziert; erstere bilden dotterarme, ent- 
wicklungsfahige Keim(,,Ei“)zellen, letztere dotterreiche Abortivzellen, die 
das fiir die Embryonalentwicklung benétigte Nahrmaterial liefern, sich 
selbst jedoch nicht am Aufbau des Keimes beteiligen. Bei jeder Ovulation 
werden, entsprechend der paarigen Ausbildung der Keimstécke, jeweils 
2 Keimzellen frei, die in das Genitalatrium ausgeleitet werden, um dort 
zusammen mit den gleichzeitig abgehenden Dotterzellen in der fiir Turbel- 
larien iiblichen Weise das ektolecithale Ei bzw. die Eikapsel zu bilden. 
Die beiden Keimzellen haben den Wert von Oocyten I. 0O., haben also 
noch keine Reifeteilung hinter sich. Sie kommen normalerweise dicht 
nebeneinander in den dorsalen Bereich der im Atrium befindlichen Ei- 
kapsel zu liegen (Abb. 1), dicht umlagert von den zahlreichen Dotterzellen. 
In der Regel erfolgt die Eiablage bald nach der Kapselbildung, seltener 
wird die Kapsel langer, im Maximum bis zu 12 Stunden, im Atrium zuriick- 
behalten. Die Eibildung bei den Tieren des eingangs erwahnten Niedern- 
berger Stammes erfolgte recht regelmaBig in den friihen Morgenstunden 
(4—6 Uhr), die Ablage der Eikapseln 1—2 Stunden spater. Die Regel, 
daB in den Eikapseln der Bothrioplana semperi stets zwei Eizellen enthalten 
sind, die sich zu einem einzigen Embryo entwickeln, gilt ausnahmslos;— 
sie konnte sowohl an europaischem Material (Alpen, Mittel- und West- 
deutschland) als auch an solchem aus Grénland (Kapisigdlit im Godthaab- 
Fjord) und dem Sunda-Archipel (REIsINGER 1933/34) festgestellt werden. 

Die in der frisch gebildeten Eikapsel liegenden beiden Keimzellen 
zeigen einen blaschenférmigen Kern mit einem groBen Nukleolus (Abb. 1); 
sie erweisen sich, entsprechend dem oben Gesagten, stets als unbesamt, ihre 
bald einsetzende Teilung erfolgt mithin parthenogenetisch. Die ersten 
"2 Kin naturalistisches, von mir entworfenes Organisationsbild findet sich in 


Bresstavu 1934, S. 102. 
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Verainderungen erfolgen synchron in beiden Zellen und ahneln der Prophase 
einer normalen somatischen Mitose (Abb. 2). Sie fiihren zum Auftreten 
einer deutlichen Zentralspindel und von 20 (16 groBe, 2 mittlere, 2 Klein- 
chromosomen) telomitischen Chromosomen, die sich auf dem Spindelmantel 





Abb. 1. Bothrioplana semperi BRAUN. Zwei in einem gegenseitigen Abstand yon 20, 

durch ein trachtiges Tier gelegte Sagittalschnitte, um die Lage der beiden Keimzellen (kz,, 

kz:) zu zeigen, In der Umgebung der Keimzellen liegen zahireiche Dotterzellen, die Kapsel- 

schale ist noch diinn. Vor der im Genitalatrium liegenden Eikapsel gewahrt man Anschnitte 
des Pharynx (ph). Himatoxylin-Eosin, Photo. 


ansammeln. Die erwahnte Chromosomenzahl entspricht der Normalzahl 
in allen generativen Zellen (Dotterzellen und Keimzellen) und der Minimal- 
chromosomenzahl in den somatischen Zellen von Bothrioplana (Abb. 3). 

Ahnlich wie es zuerst beim Schwein (Hance 1917/18), spater bei zahlreichen 
anderen tierischen und pflanzlichen Objekten (vgl. u. a. Scatwaco und Mitarbeiter 
1936, 1937) festgestellt worden ist, ist die Zahlenkonstanz der Chromosomen in 
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den somatischen Kérperzellen nur bedingt gewahrt. Im Darmepithel, in Driisen- 
und Bindegewebszellen sind oft ,,zu hohe“ Zahlen festzustellen; die geringe GréBe 
der Einzelchromosomen solcher Mitosen kénnte dafiir sprechen, daB es sich eher 
um Fragmentation, als um somatische Polyploidie handelt. 

Uneingeschrankt scheint die Zahlenkonstanz 
fiir die Keimstock- und Dotterstockzellen, d. h. 
fiir das gesamte generative Zellmaterial des Tieres 








dok 


Abb. 3. 

Abb. 2. Bothrioplana. Friihe Prophase. kz Keimzelle; doz Dotterzelle. Die Eikapsel be- 
findet sich im Genitalatrium, die Dotterzellen bilden noch kein Syncytium und haben noch 
nicht allen Schalendotter ausgesto8en. Hamatoxylin-Eosin, Photo. 

Abb. 3. Bothrioplana. Somatische Mitosen m auf dem Aquatorialplattenstadium. Beachte 
die geringe Chromosomenzah! (ein Teil ist bereits langsgespalten) und die langgestreckte 
Chromosomenform. dok Dotterstockkerne. Kernechtrot-Mallory, Photo. 





zu gelten, soweit die Zaihlungen bei der vielfach ungiinstigen und uniibersicht- 
lichen Chromosomenlage iiberhaupt eindeutig sein kénnen. 


1 Teistr.= 
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: aa Bee = ges 
Abb. 4. Bothrioplana. Prophase. Es sind die beiden Keimzellen einer Kapsel parallel zur 
Aquatorialebene getroffen. In der rechten Blastomere erkennt man die mantelartige 


Anordnung der Chromosomen rings um die quer getroffene Zentralspindel. 
Kernechtrot-Mallory, Photo. 


Voriibergehend stellen sich die 18 Gro8chromosomen mehr oder 
weniger parallel zur Spindellangsachse am Spindeliquator ein und 
erméglichen dann bei geeigneter Schnittfiihrung eine exakte Zahlung 
(Abb. 4). Die Ablage der Eikapsel, in der die Dotterzellen noch selbstandig 
erhalten sind, erfolgt in der Regel auf diesem Stadium, kann sich gelegent- 
lich allerdings noch viel langer hinausschieben. Nach der Kapselablage 
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Abb. 5a—s. Bothrioplana. Chromosomenformwechsel nach Schnittbildern. a—d Prophase; 
e Langsspaltung; f—h Chr verkiirzung; i Metaphase in zwei aufei 


Schnitten derselben Serie; pextuneeilé Chromatidenbildung; j Anaphasein zwei aufeinander- 
folgenden Schnitten derselben Serie, beachte die scheinbare Querteilung der Chromosomen 
in je zwei Chromatiden; k—m Anaphase; n Diaster in Flachenansicht, Chromatiden voll- 
stindig getrennt, Chromosomensatz mithin verdoppelt; o spite Prophase der zweiten 
Furchungsteilung; p Aquatorialplatte der zweiten Furchungsteilung, 40 Chromosomen; 
q—r Anaphase der zweiten Furchungsteilung; s Telophase, Durchschniirung der Blastomere 
und Karyomeritenbildung. Eisenhimatoxylin und Kernechtrot-Mallory Priparate. Alle 
Teilbilder bei derselben Vergr. photographiert. 


beginnen die Dotterzellen, wohl unter dem Einflusse von Stoffen, die die 
Keimzellen abscheiden (taube Kapseln, die wohl Dotterzellen, jedoch 
keine Keimzellen enthalten, lassen diese Veranderungen vermissen!) 
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zu einem einheitlichen Dottersyncytium von zahfliissiger Konsistenz zu- 
sammenzuflieBen. Unabhangig von der Kapselablage gehen unterdessen 
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Abb. 6a—h. Bothrioplana. Halbschematische Darstellung des Chromos« mwechsels. 

a Prophase zur ersten Teilung; b Chromosomenverdoppelung; c Verkiirzung, Restitutions- 

stadium; d Dyadenbildung; e Anaphase; f Tochterplatten; g Metaphase einer Zelle des 

4-Blastomerenstadiums; h Tochterplatten der zweiten Furchungsteilung. Die 2 bzw. 

4 Kleinchromosomen sind aus didaktischen Griinden (Ubersichtlichkeit) weggelassen, dic 
jeweiligen GroBchromosomenzahlen bei den Figuren vermerkt. 


die mitotischen Veraénderungen weiter. Die im Spindeliquator an- 
geordneten Chromosomen spajten sich der Linge nach, die Spalthalften 
riicken dann, untereinander unabhangig 
und heterochron auseinander, wobei sie 
mit ihrem dem Spindelansatz benachbarten 
Ende noch langere Zeit aneinander hangen- 
bleiben kénnen. Nach vollzogener Tren- 
nung der Spalthalften verkiirzen sich die 
langgestreckten Tochterchromosomen mit 
groBer Schnelligkeit und weichen entlang 
der Spindeloberfliche gegen die Pole zu 
auseinander (Abb. 5, 6). Einzelne Chro- 
mosomen kénnen so bis nahe an die 
Spindelpole kommen, bleiben dann aber 
mitten in der Anaphase stecken und 
schlieBlich wandern alle Chromosomen 





Abb. 7. Bothrioplana. Erste Tei- 
lungsspindel in Restitution. Die 
voriibergehend ziemlich weit gegen 
die Pole auseinandergewichenen 


Chromosomen beginnen in den 
Spindeliquator zuriickzuwandern 
und nehmen dabei eine bohnen- 
férmige Gestalt als Zeichen der 
Spaltung in Chromatidenpaare an. 
Aus zwei Schnitten kombiniert. 


wieder gegen den Spindelaquator zuriick, 
ein Vorgang, der als eine Art von Resti- 
tutionskernbildung aufgefaBt werden kann. 
Die Chromosomen nehmen wahrend dieser 
Vorgange eine gedrungene, bohnenférmige 





Gestalt an (Abb. 7) und spalten sich in der weiter unten (S. £45) eingehender 
zu schildernden Weise erneut in je zwei Chromatiden. Das Endergebnis 
ist ein tetraploider Aster aus 40 gedrungen gebauten, aus je zwei Chroma- 
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tiden bestehenden Chromosomen (Abb. 5, 6). Ob die Chromosomen 
bei ihrer Riickwanderung an ihren urspriinglichen Ausgangsplatz im 
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Abb. 8a—g. Bothrioplana. Chromosomenformwechsel nach Ausstrichpraparaten. a Prophase, 
die eingezeichnete Kreislinie scheidet die Sortimente der nebeneinander gelegenen beiden 
Keimzellen, im rechten Sortiment Langsspaltung begonnen;.b, c Dyaden; d Aquatorial- 
platte (oben) und Tochterplatte (unten) der ersten Teilung in Seitenansicht; e Prophase 
der zweiten Teilung mit birnférmigen Chromosomen; f Aquatorialplatte der zweiten Teilung 
mit wurstférmigen Chromosomen; g Tochterplatte der zweiten Furchungsteilung mit redu- 
ziertem Satz, beachte die 2 Kleinchromosomen in der Mitte des Sternes. — a Sublimat-Hama- 
toxylin; b Bouin-Haimatoxylin; alles iibrige K.E.S.-Priparate. Photo. 


Spindelaquator zuriickkehren, das 148t sich an den Praparaten unmég- 
lich entscheiden. Fiir eine solche Annahme spricht neben allgemeinen Er- 
wagungen jedoch die Tatsache, daB man an vielen Stellen Andeutungen 
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einer paarweisen Lagerung, also ein Wiederzusaimmentreffen der urspriing- 
lichen Tochterchromosomen beobachten kann. Da diese aber jetzt nicht 
mehr einfach, sondern aus je zwei Chromatiden zusammengesetzt sind, 
so ergeben sich bisweilen Bilder, die an meiotische Tetraden erinnern. 

In der nun folgenden zweiten Anaphase erfolgt, wiederum heterochron, 
die endgiiltige Verteilung der Chromatidenpaare (Abb. 5j, k) und damit 
die Vollendung des durch den RestitutionsprozeB und die Chromatiden- 
bildung unterbrochenen ersten Teilungsschrittes. Die nunmehr endgiiltig 
gegen die ee al auseinanderweichenden Chromosomen bzw. Dyaden 
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Abb. 9. Abb. 10. 
Abb. 9. Bothrioplana. nen der ersteri Teilung mit vollstandigem Zerfall der — 
in Kinzelchromosomen(anorm: ales Verhalten aus Warmwasserkultur [20°]). Sublimat 





Kisenhématoxylin. Photo. 


Abb. 10a und b. Bothrioplana. Tetraploide (a) und diploide (b) Blastomere. a 4-Blastomeren- 
stadium: 2 Nukleolen, Sphare erhalten; b 8-Blastomerenstadium: 1 Nukleolus, Sphire 
verschwunden. Kernechtrot-Mallory, Photo. 


bestehen aus je zwei, stabchenférmigen, nur mehr am Spindelansatzpol 
(Abb. 5k) aneinander haftenden Chromatiden, die sich auBerordentlich 
leicht als selbstaéndige Chromosomen voneinander lésen kénnen. Nicht 
nur mechanische Einwirkungen, z. B. bei der Anfertigung von K.E.S.- 
Praparaten, kénnen diese endgiiltige Trennung bewirken; auch im nor- 
malen Geschehen findet sie gelegentlich vorzeitig statt und man findet 
dann Chromosomensatze, die aus Dyaden und Einzelchromosomen, ja 
in Extremfallen nur aus letzteren (Abb. 9) bestehen. Die Gesamtzahl 
der in einem Tochtersatz enthaltenen Einzelchromatiden entspricht 
dabei immer der doppelten Normalzahl. 

Ich erhielt den Eindruck, als ob die vorzeitige Trennung durch auBere 
Faktoren bestimmt wird; denn Eier, die kiihl (10—14°) gestanden hatten, 
zeigten in den Metaphasen fast nur Chromatidenpaare, solche, die héheren 
Temperaturen (18—20°) ausgesetzt waren, sehr oft bereits vollstandig 
getrennte Einzelchromosomen. Bothrioplana bevélkert im Freien gréBten- 
teils Gewa&sser (Bache, Quellen, Grundwasser u. dgl.), deren Temperatur 
nur selten iiber 15° ansteigt: das Aneinanderhaften der Chromatiden 
am Spindelfaserpol waihrend der Anaphase entspricht mithin dem nor- 
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malen Verhalten, der vorzeitige Zerfall in getrennte Chromosomenpaare 
ist wahrscheinlich schon pathologisch. 

Die staébchenférmigen, v-artig klaffenden Chromatiden (Abb. 5k, 
8c) jeder Dyade behalten wahrend der ganzen Polwanderung ihre ur- 
spriingliche Orientierung bei, d.h. sie liegen in meridionalen Ebenen. 
Im Bereiche der Spindelpole angekommen, sammeln sich die Chromo- 
somen zu typischen Diastern (Abb. 5m, n). Dabei erfolgt, soweit das 
nicht schon vorher geschehen ist, die endgiiltige Trennung der Chroma- 
tidenpaare, so da8 nun jeder Tochterstern am Beginne der Anaphase 
aus 40 Einzelchromosomen (36 Makro-, 4 Mikrochromosomen) besteht, 





. a i b 
Abb. 11a und b. Bothrioplana. Prophase (a) und Metaphase (b) der zweiten Furchungsteilung. 
Beachte die beiden Nukleolen auf dem friihen Stadium a und die paarweise Anordnung der 


Chromosomen. Mit Eintritt der Anaphase werden die Partner jedes Paares auf die Tochter- 
zellen verteilt und dadurch gleichzeitig die Chromosomenzahl auf die Halfte herabgesetzt. 


die paarweise nebeneinander zum Kreis geschlossen liegen. Mit Eintritt 
in die Telophase, welche unter deutlicher Karyomeritenbildung erfolgt, 
volizieht sich die Furchung der Keimzellen. Sie ist aqual, die gebildeten vier 
Tochterzellen (,,primaére Blastomeren“) liegen in geringem gegenseitigem 
Abstand im Dottersyncytium und gleichen einander vollstindig. Der ganze 
Entwicklungsablauf nimmt bis zu dem '4-Blastomerenstadium bei Tem- 
peraturen von 12—15° rund 12 Stunden in Anspruch. Die Kerne der 
4 primaren Blastomeren enthalien je 2 Nukleolen, wogegen diejenigen der 
Keim- und Dotterzellen, sowie der Blastomeren aller héheren Furchungs- 
stadien stets nur einen einzigen Nukleolus besitzen (Abb. 10a). Im 


.Gegensatze zu allen weiteren Teilungsschritten geht das erste Ruhekern- 


stadium (Interkineseruhekern) auBerordentlich schnell in die Prophase 
der zweiten Furchungsteilung tiber; die Sphare wird nicht riickgebildet 
(Abb. 10a) und aus dem Karyomeritenkern differenzieren sich von neuem 
die Chromosomen in der zu erwartenden doppelten Normalzahl. Sie 
ordnen sich (Abb. 11) paarweise gruppiert im Umkreis der Zentralspindel 
in der Aquatorialebene an, verkiirzen sich dabei betrachtlich und erhalten 
ein mehr minder wurstférmiges Aussehen. Hine neuerliche Langsspaltung 
findet nicht stait, die Partner jedes Chromosomenpaares weichen vielmehr 
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ungespalten auseinander und fiihren so die bereits am Beginne der Ana- 
phase der ersten Furchungsteilung mit der Ausbildung von Dyaden 
begonnene mitotische Teilung zu Ende. Dadurch wird die doppelte 
Chromosomenzahl der vier primaren Blastomeren wiederum auf die Nor- 
maizahl gebracht, welche nunmehr durch alle kommenden Furchungs- 
teilungen gleichmaBig beibehalten wird. Die Ruhekerne des 8-Blasto- 
merenstadiums sind Karyomeritenkerne und besitzen ausnahmslos je 
einen einzigen Nukleolus (Abb. 10b). 

Die Anordnung der nahe beieinander liegenden Blastomeren innerhalb 
des Dottersyncytiums erscheint bald ganz regellos, bald sind sie mehr oder 
weniger deutlich kreuzférmig gelagert; eine Sonderung in zwei getrennte 
Gruppen, entsprechend der Abstammung von zwei verschiedenen Eizellen_ . 
besteht niemals, es liegt vielmehr ein Zustand vor, wie er fiir die Furchung 
aller Metamerata (einschlieBlich Tricladida!) als sog.,, Blastomerenanarchie“ 
typisch ist. 

In der Folge bilden, nach einer Reihe weiterer Teilungsschritte, einzelne Em- 
bryonalzellen eine die Dotterkugel umgebende Hiilimembrane die dem sog. ,,provi- 
sorischen Ektoderm“ der Tricladenentwicklung entspricht, wahrend der Rest zu 
einem einzigen, langlichen Embryonalblastem zusammentritt, welches als ein Keim- 
streifen dem Dotter auflagert und die kiinftige Ventralseite des Embryo markiert. 
Unter der Hiillmembrane, die auf spiterem Stadium wieder degeneriert, legt sich das 
definitive Kérperepithel des jungen Wurmes an. Die weiteren Entwicklungsvor- 
gange ahneln weitgehend der Trikladenentwicklung und interessieren hier nicht, 
entscheidend ist nur, da8 entsprechend der Anlage eines einzigen Embryonal- 
blastems am Ende der Entwicklungszeit (1/, bis 2 Monate) jeweils ein einziges Jung- 
tier die Eikapsel nach Abheben eines praformierten Deckelchens verlaBt. 


2. Chromosomenfeinbau. 

Unsere allgemeinen Kenntnisse vom Chromosomenfeinbau haben im 
letzten Jahrzehnt eine betrachtliche Erweiterung und erfreuliche Klarung 
(vgl. u. a. GerTLER 1938) erfahren, ohne daB es dabei jedoch méglich war, 
alle noch bestehenden Unstimmigkeiten zwischen den einzelnen Auf- 
fassungen und Einzelbeobachtungen zu einem allgemein giiltigen Bild zu 
vereinigen. Gesichert sind der submikroskopische Aufbau aus optisch- 
einachsigen, negativ doppelbrechenden Mizellen, der Chromomerenbau 
der Chromonemata und deren mehr oder weniger weitgehende Spiralisie- 
rung. Umstritten in Deutung und Allgemeingiiltigkeit sind noch die 
unter dem Terminus ,,Scheidenbau‘‘ zusammengefaBten Eigentiimlich- 
keiten, wie sie in der Existenz einer eigenen Rindenschicht sowie einer 
zentralen, nach geeigneter Vorbehandlung ,,chromatischen“ Achse ge- 
geben sind. 

In den Chromosomen der ersten Furchungsteilungen von Bothrio- 
plana semperi zeigen sich Strukturen, die weiteres Material zur Frage 
des Scheidenbaues liefern kénnen. Man mu8 dabei von vorneherein 
zwischen vitalen und artifiziellen Merkmalen unterscheiden. Im Leben 
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sind die Beobachtungsbedingungen an unserem Objekt leider sehr un- 
giinstig: Dotterreichtum, mechanische Schadigung beim Ausstreichen. 
Immerhin gelingt es bei hinreichendem Zeitaufwand die Keimzellen in 
frischen Kapselausstrichen zu finden und in giinstigen Fallen auch 
etwas von den Chromosomen zu erkennen. Am geeignetsten dazu ist 
die erste Teilungsspindel, welche sich durch ein starkeres Lichtbrechungs- 
vermégen und bedeutendere Widerstandsfahigkeit gegeniiber dem Deck- 
glasdruck auszeichnet und so das Auffinden der Chromosomen er- 
leichtert. Diese sind schwierig zu erkennen, glashell und gleichen ge- 
staltlich den entsprechenden fixierten Stadien. Sie haben eine glatte 
Oberflache, eine sehr undeutliche, schwacher lichtbrechende Ober- 
flichenschicht oder Hiille und einen leicht opaken, geradegestreckten 
Achsenfaden. Die Chromosomenenden zeigen triibe Stellen. Anzeichen 
von Chromomeren, Chromonemata oder von Spiralstruktur sind nicht 
zu erkennen. Im polarisierten Licht ist von den lebenden Chromo- 
somen nichts zu sehen; lediglich die positive Doppelbrechung der Spindel 
ist verhaltnismaBig deutlich und bestatigt das von W. J. Scumipt (1939) 
an Cerebratulus und Psammechinus beobachtete optische Verhalten der 
Spindelfasern. 

Ungleich eindrucksvoller sind die Strukturen fixierter und gefarbter 
Chromosomen. Sie wechseln zwar mit der Art der technischen Vorbehand- 
lung, treten bei gleichartiger Technik jedoch so gesetzmaBig auf, daB 
sie als ein Ausdruck von tatsaichlich vorhandenen strukturellen oder 
substanziellen Differenzierungen innerhalb der Chromosomen gelten 
miissen. Der in der Meta- und Anaphase der ersten meiotischen Teilung 
am leichtesten wahrnehmbare Spiralbau der Chromosomen ist bei Bothrio- 
plana an den Prophase-Chromosomen der ersten Teilung nachzuweisen. 
Diese zeigen in Ausstrichen, die mit Sublimatgemischen fixiert worden 
waren, an Stelle der im Leben glatten Oberfliche héckerige Umrisse 
(Abb. 8a) so, als ob sie aus einzelnen Kérnern zusammengesetzt waren, 
die einer glatten Achse aufsitzen. Mit Chromomerenstruktur hat das 
nichts zu tun, die eigentiimliche Oberflachengestaltung ist vielmehr nichts 
anderes als der Ausdruck einer Spiralisierung des Chromosoms und kommt 
wahrscheinlich folgendermaBen zustande: Die Fixierung mit dem Schwer- 
metallsalz bewirkt eine Schrumpfung der peripheren Chromosomen- 
schicht (Matrix), diese schmiegt sich der sonst aus optischen Griinden 
(gleiches Lichtbrechungsvermégen) unsichtbaren Chromonemaspirale 
dicht an und 148t dadurch das Relief der Spirale hervortreten. Die Spi- 
ralenwindungen erscheinen im durchfallenden Licht dann jeweils als 
vorragende Hécker. 

Eine enggewickelte Glasspirale, die man mit erwarmter, dickflissiger Gelatine 
iiberzogen hat, stellt ein brauchbares Modell dar! Im frischen Zustand ist die Ober- 
flache glatt, nach dem Austrocknen (Ersatz fiir die Wirkung des Fixierens) tritt das 
Relief der Glasspirale hervor. 
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Das distale Chromosomenende ist abgerundet, das proximale trigt ein 
gestieltes Knépfchen (Abb. 12c, d, e,, e,). Dieses entspricht zweifellos — 
die Bothrioplana-Chromosomen sind telomitisch — dem vielfach mit einem 

Leitkérperchen verwechselten, rudimen- 

q | téren zweiten Chromosomenarm. Das 
Innere der Chromonemaspirale (eine 
,,GroBspirale“ im Sinne von DaRuine- 
TON) wird von einem schwach farbbaren 
Achsenfaden (Abb. 12¢,, e,) durchzogen, 
welcher den Verbindungsstiel zwischen 
dem groBen und dem rudimentaren Chro- 
’mosomenarm bildet. Das Bothrioplana- 
Chromosom entspricht mithin der Hxrrz- 
schen Auffassung (1928) von der grund- 
sitzlichen Zweiarmigkeit der Chromo- 
somen und erinnert lebhaft an die Ver- 
haltnisse bei manchen Orthopteren 
(WuiTE 1935). Der knopfférmige Klein- 
arm ist ibrigens nur bei gestreckter 
Chromosomenform sichtbar; bei den ge- 
drungen-bohnenférmigen Chromosomen 
des spaiteren Mitoseablaufes (vgl. S. 545) 
ist er mit dem GroBarm so innig ver- 
einigt, daB er nicht mehr als abgesetztes 
K6rperchen hervortritt. K.E.S.-Prapa- 
rate bestatigen im wesentlichen das Ge- 
sagte. GroB- und Kleinarm, Achsenfaden 
und Scheidenbau sind immer mehr oder 
minder deutlich wahrzunehmen; von 
einem Spiralbau ist jedoch an unversehrien 
e2 Chromosomen nichis zu sehen. Nichts- 
destoweniger ist dieser jedoch vorhanden, 

; wie sich aus dem Verhalten von Chromo- 
somen ergibt, die beim Ausstreichen 

Abb. 12a—e,. Bothrioplana. Chromo- ™Mechanisch in die Lange gezogen worden 
pe 3 gap nega We Bl pe ents sind. In diesen Fallen (Abb. 12a, b) tritt 

Nahere Erkiérung im Text. | uns an frischen Praparaten in dem 

unnatiirlich gezerrten Chromosom nicht 
selten ein deutlicher, in der Mitte zuweilen unterbrochener Spiralfaden 
entgegen, welcher zweifellos einer auseinandergezogenen Chromonema- 
spirale entspricht. Im mittleren Chromosomenabschnitt erscheint die 
Spirale einfach, gegen die Chromosomenenden zu sind meist zwei getrennte 
Chromonemata zu erkennen. Die Deutung kann der Beobachtung von 
Kuwapa und Nakamura (1935) folgen: Es liegen getrennte, ineinander- 
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geschobene GroBepiralen (Dyadenchromonemata) vor, welche sich in den 
Endabschnitten des Chromosoms bereits voneinander gelést haben. 
Chromomeren sind an oder in den gezerrten Chromonemaspiralen nicht 
nachzuweisen. Neben den unversehrten Chromosomen mit deutlichem 
Scheidenbau findet man in den K.E.S.-Praparaten gelegentlich auch 
Chromosomen von ganz abweichender Struktur (Abb. 12c, d). Sie weisen 
keinen Scheidenbau auf, zeigen keinerlei Anzeichen von Spiralisierung und 
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Abb.13a—k. Bothrioplana. Chromosomenfeinbau. K.E.S.-Methode; nahere Erklirung im Text. 


zeichnen sich durch das Vorhandensein von mehreren ovalen, hellen 
Flecken (Vakuolen?) innerhalb des sonst homogen farbbaren Chromo- 
somenkérpers aus. Ich deute diese Bilder als Artefakte, als Mazerations- 
oder Entmischungserscheinungen in der Folge von postmortalen Ver- 
anderungen der Chromosomen. Eine geringfiigige Verzégerung im Zu- 
tritt der K.E.S. beim Anfertigen der Praparate, ungiinstige mechanische 
Wirkungen beim Sprengen der Kapselschale u. dgl. sind an sich un- 
kontrollierbare Faktoren, mit denen immer gerechnet werden mu8. Damit 
wird natiirlich die Méglichkeit keineswegs ausgeschlossen, daB die meist 
regelmaBige Zahl und Anordnung der erwahnten Entmischungsvakuolen 
durch irgendwelche strukturellen Besonderheiten des intakten Chromo- 
soms bedingt sein kann. 

Wahrend der ersten Anaphase und der Restitutionskernbildung 
nehmen die bisher stabchenférmigen Chromosomen eine gedrungene birn- 
oder bohnenférmige Gestalt an und spalten sich erneut in je zwei Chroma- 
tiden unter sehr eigentiimlichen strukturellen Erscheinungen. Diese 
sind nur an K.E.S.-Praparaten gut zu beobachten; mit anderer Methodik 
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dargestellte Chromosomen farben sich so intensiv, daB keinerlei Intimstruk- 
turen festzustellen sind. Am Beginn der Verkiirzung sind die Chromo- 
somen gréBtenteils birnformig (Abb. 13a); das spitze Ende tragt ein stark 
farbbares Knépfchen, welches dem Kurzarm des Chromosoms ent- 
spricht. Das ganze Gebilde wird von einem starker farbbaren Achsenfaden 
durchzogen, der schneckenférmig gewunden (Spiralstruktur!) erscheint. 
Das Aussehen der maximal verkiirzten Chromosomen wechselt etwas 
(verschiedene ChromosomengréBe, Deformierung beim Anfertigen des 
Praparates); der Achsenfaden und das nunmehr ganz assimilierte Knépf- 

a b c chen sind stets vorhanden. Der 


z S. 7 erstere 1aBt teilweise noch die 
& 


*  S§piralisierung erkennen, teil- 


J ° / weise verlauft er gerade durch 

ot ‘ das Chromosom hindurch (Ab- 
e «? 

e / bildung 13b—f). Eine lokali- 

? @ e sierte Aufhellung des Chromo- 

"a ‘, £ * -. 4) soms ist méglicherweise der 


Ausdruck einer teilweisen Va- 
kuolisierung. Die Teilung der 
4 gedrungenen Chromosomen in 
“7 oe je zwei Chromatiden erfolgt 
unter sehr raschem Hinschnei- 

Abb. 14a—c. Bothrioplana. Chromosomenfeinbau. . 
a und b Chromatidenbildung in der 1. Anaphase en von dem distalen (dem 
der ersten Teilung, K.E.S.-Methode; c fribe Spindelansatz abgewandten) 

Prophase-Chromosomen der ersten Teilung, . 
Sublimat-Kernechtrot. Photo. Pol her und erweckt vielfach 
das irrige Bild einer Quer- 
teilung. Davon ist in Wirklichkeit keine Rede! Die auBerordentlich starke 
Stauchung des Chromosomenkérpers in Richtung der Langsachse hat 
lediglich die mechanischen Grundlagen der Langsspaltung so weitgehend 
verandert, daB der ganze ProzeB in etwas ungewohnter Form ablauft: 
Gerade das Verhalten des Achsenfadens und die immer erhaltene Polaritat 
des Chromosoms zeigen klar, daB es sich um eine eindeutige Langsteilung 
handelt (Abb. 13g—i, 14a, b). An Praparaten, die nicht mit der K.E.S.- 
Methode gewonnen sind und deshalb nichts von der inneren Chromosomen- 
struktur erkennen lassen, erhalt man den Eindruck von einer queren 
Durchschniirung hakchenférmig abgebogener Chromosomen. Nach voll- 
zogener Langsspaltung bleiben die Chromatiden an ihrem Kurzarmpol 
miteinander verbunden; waihrend des endgiiltigen Auseinanderweichens 
gegen die Spindelpole strecken sie sich und nehmen dann, gleichzeitig 
mit ihrer endgiiltigen Trennung, eine den Prophase-Chromosomen ahnliche 
Gestalt (Abb. 13k) an. Der Achsenfaden zeigt bei diesen Stadien deutliche 
Spiralisierung. 

Welche allgemeineren Gesichtspunkte ergeben sich aus diesen Be- 
funden? Sie bestatigen unsere Auffassung von der grundsiatzlichen 
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Zweiarmigkeit der telomitischen Bothrioplana-Chromosomen und sie 
lassen uns in dem Achsenfaden einen konstanten Bestandteil des Chromosoms 
erkennen. Das verschiedene farberische Verhalten des Achsenfadens 
in den Prophasechromosomen einerseits und in den Metaphasechromo- 
somen andererseits darf uns darin nicht irre machen: es ist nicht so sehr 
die Achsensubstanz, als vielmehr ,,Matrix*‘ und Chromonemaspirale, welche 
sich verschieden verhalten. In den gedrungenen Stadien sind diese Ge- 
bilde nicht zu sehen; gleichzeitig ist deren Farbbarkeit auBerordentlich 
herabgesetzt und im wesentlichen nur in der éuBersten Schichte (Matrix ?) 
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Abb. 15. Bothrioplana. Chr« feinbau: verzweigter Achsenfaden. K.E.S.-Methode, 


Erkliérung im Text. Links Photo, rechts Zeichnung. 


des Chromosoms erhalten. Bei gleichzeitig gleichbleibender Farbbarkeit 
der innerhalb des Chromonemazylinders befindlichen Achsensubstanz 
wird diese dann ganz von selbst als starker tingierter Strang zu sehen 
sein. Die Spiralisierung des Achsenfadens ist sicherlich nichts weiter als 
eine Folge der, uns jetzt direkt ja nicht sichtbaren, Spiralisierung der 
Chromonemata, deren Kontur er ja folgen mu8, und damit ein indirekter 
Beweis fiir die uns sonst verborgene Spiraistruktur der Chromosomen 
wahrend der fraglichen mitotischen Phasen. 

Abweichende Chromosomenstrukturen beobachtet man schlieBlich 
auch wahrend der Prophase des zweiten Teilungsschrittes. Die wurst- 
férmigen, in der doppelten Normalzahl vorhandenen Chromosomen 
nehmen voriibergehend (ob immer, ist fraglich) ein gestreckt birn- — 
férmiges Aussehen an (Abb. 8e, Abb. 15) und zeichnen sich durch die 
Verastelung ihres Achsenfadens aus. Mit normaler Spiralstruktur sind 
diese Bilder gar nicht in Einklang zu bringen; vielleicht sind es 
Artefakte, befriedigend erkliren kann ich sie nicht. Die Chromo- 
somen héherer Furchungsstadien gleichen im wesentlichen den Pro- 
phasechromosomen der ersten Teilung; abweichende Strukturverhalt- 
nisse sind bei ihnen nicht festzustellen. Zusammenfassend ergibt sich 
aus dem Gesagten, daB die ersten beiden Furchungsteilungen nicht nur 
durch ihren abweichenden Chromosomenformwechsel, sondern auch durch 


Chromosoma, 1. Bd. 36 
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Besonderheiten im Chromosomenfeinbau gegeniiber allen anderen Bothrio- 
plana-Mitosen ausgezeichnet sind. 


Ill. Theoretische Auswertung. 

Die Fortpflanzungsbiologie von Bothrioplana sempert BRAUN ist nach 
unseren Feststellungen durch folgende Tatsachen gekennzeichnet: 

1. Die Fortpflanzung erfolgt ausschlieBlich parthenogenetisch. 

2. Die Abkimmlinge je zweier Eizellen bilden einen einzigen Embryo 
(Dioogonie). 

3. Die beiden ersten Teilungsschritte vollziehen sich mit auffallendem 
Chromosomenformwechsel. - 

Chromosomenformwechsel und Parthenogenesis kénnen nur dann 
richtig gewertet werden, wenn die Chromosomenzahlen ihrer Bedeutung 
nach klargestellt sind, d.h. wenn entschieden werden kann, ob die 
entwickelte Bothrioplana ein Haplont oder ein Diplont ist. Der regelmaBige 
Wechsel zwischen Garnituren von 20 und solchen von 40 Chromosomen 
kann ja den Gedanken nahelegen, daB bei unserer Form ein Fall von 
haploider Parthenogenesis vorliegt, der durch eine voriibergehende 
Aufregulierung zur Diplophase kompliziert wird. Das ist aus folgendem 
Grund unrichtig: Einzelne Bothrioplana-Individuen entwickeln, wie oben 
auseinandergesetzt wurde (vgl. auch Vespovsky 1895 und v. Horsten 
1907), einen mannlichen, allerdings funktionslosen Geschlechtsapparat. 
In den Hoden solcher Individuen kann es zur Spermatogenese kommen, 
wobei es gelingt, Reifeteilungen zu beobachten und die Chromosomen- 
verhaltnisse festzustellen. Hierbei kann man in denjenigen Fallen, in 
denen die Samenbildung nicht von vorneherein stark degenerativ ver- 
andert ablauft, das Auftreten von Spermatocyten mit 10 Chromosomen 
(8 groBe, 2 Kleinchromosomen) beobachten. VEspovsky hat bereits 
1895 diesen Tatbestand klar erkannt und abgebildet (Taf. IX, Fig. 44). 
Da8 er die Kleinchromosomen dabei iibersehen hat, ist bei der geringen 
GréBe und engen Lagerung der Chromosomen verstandlich. In der Folge 
wird ein Teil des Chromatins der Spermatiden auf eine noch ungeklarte 
Weise mit etwas Plasma ausgestoBen, so daB die fertigen Spermien oligo- 
pyren sind. Auch das hat Vespovsky (1895, 8.194) bereits gesehen; 
die ,,sehr kleinen Zellen . .., in deren Kernen ... zwei bis drei Chromatin- 
faden eingebettet sind“, sind mit den abgestoBenen Spermatidenteilen 
zu identifizieren. Mit diesen Feststellungen ist die oben gestellte Frage 
klar zu beantworten: Bothrioplana semperi BRAUN ist ein normaler Diplont ; 
in der Haplophase sind 10, in der Diplophase 20 Chromosomen vor- 
handen! Der zu Beginn der Embryonalentwicklung ablaufende Zahlenwechsel 
erfolgt mithin zwischen dem diploiden und einem tetraploiden Zustand. Mit 
diesem ganz eindeutigen Tatbestand ist gleichzeitig der Schliissel zur 
Deutung des vorliegenden Falles gegeben. In der frisch gebildeten Ei- 
kapsel, in der sich bei Turbellarien mit amphimiktischer Fortpflanzung die 
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Keimzellen nach der Besamung zur ersten Reifungsteilung anschicken, 
finden wir auch bei Bothrioplana Verainderungen, die von einer normalen 
Mitose abweichen und an meiotische Phinomene erinnern. Es sind das: 
friihzeitige Spaltung, Dyadenbildung und anormale Chromosomenform. 
Nehmen wir an, da einer normalen ersten Reifeteilung eine iiberzahlige, 
unvollendete Teilung vorangeht und daB sich diese Teilungsschritte 
ineinanderschieben, dann erhalten wir einen abnormen Chromosomen- 
formwechsel, wie er bei Bothrioplana verwirklicht ist, und gleichzeitig 
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Abb. 16. Bothrioplana. Prophase einer ersten Teilung im Keimstock. do iiberschiissige 
Dotterzellen im Darm (Funktion des Ductus genito-intestinalis); ei Anschnitt der Eikapsel; 
kz Keimzelle, Prophase; vi Dotterstock. Kernechtrot-Mallory, Photo. 


Tetraploidie. Bei einer normalen Meiose werden die Chromatiden jeder 
Tetrade durch die beiden Reifeteilungen in der bekannten Weise auf die 
vier Gameten verteilt und so der haploide Zustand hergestellt. Die Zahlen- 
reduktion tritt dabei erst in der zweiten Reifeteilung in Erscheinung, 
gleichgiiltig, ob Prireduktion, Postreduktion oder ein Mischtyp vorliegt. 
Prinzipiell dasselbe erfolgt auch bei Bothrioplana, nur mit dem Unter- 
schied, daB die Zahlenreduktion von einer Tetraphase zur Diplophase 
fiihrt. Der diploide Normalzustand wird dabei trotz ungekiirzter Eireifung 
durch eine prospektiv-regulatorische Chromosomenverdoppelung (den iiber 
zaihligen Teilungsanfang) am Beginn der ersten Reifungsteilung garan- 
tiert und damit gewissermaBen der fehlende haploide Chromosomen- 
satz des Spermiums ersetzt. Ob in der fraglichen Chromosomenverdoppe- 
lung ein automiktischer Vorgang gesehen werden kann, ist derzeit nicht 
zu entscheiden; diese Frage ist auch ganz unwesentlich gegeniiber der 
Erkenntnis, daB keinerlei Bedenken bestehen, die beiden ersten Teilungs- 
schritte der Bothrioplana-Keimzellen mit den beiden Reifeteilungen der 
normalen Oogenese zu homologisieren. Der Chromosomenformwechsel 
36* 
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amphimiktische Metamerata 


Bothrioplana Mit 2eligen Eikapseln 
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Abb.17. Schema zur Veranschaulichung der Beziehungen zwischen der Dioogonie von 
Bothrioplana und der normalen Entwicklung einer lecithophoren Turbellarie mit zweieiigen 
Kapseln. 


zu Beginn dieser Teilungen, das Ineinanderschieben zweier Mitosen 
sowie die gesetzmaBige Verringerung der Chromosomenzahl auf die 
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Halfte beim zweiten Teilungsschritt begriinden diese Homologisierung. 
Die Chromosomenpaarung und und die Trennung der Paarlinge wihrend 
der normalen Meiose werden vielleicht durch den iiberzahligen Teilungs- 
schritt in der Prophase der ersten Furchungsteilung vertreten. 

In diesem Zusammenhang ist 
es von Interesse, daB es Fille 
gibt, in denen die Prophase der 
ersten Teilung bereits innerhalb 
des miitterlichen Keimstockes ab- 
lauft (Abb. 16). Die gleichzeitig 
im Atrium gebildete Eikapsel ist 
dann taub (d.h. umschlieS8t nur ,- — 
Dotterzellen) oder sie enthalt eine ~~ —~___ 
einzige Keimzelle von normalem 
Aussehen. Da man solche Falle 
erst am Schnittpraparat fest- 
stellen kann, so 14Bt sich tiber die 
Entwicklungsfahigkeit _eineiiger 
Kapseln leider nichts aussagen. 

Bei der hier vorgetragenen 
Deutung der ersten beiden 
Furchungsteilungen des Bo- 
thrioplana - Kies entsprechen 
folgerichtig die ,, Blastomeren“ 
des 4-Zellenstadiums 2 Oocyten 3 
II.O. und 2 Richtungskorpern, ~ 
die ,, Blastomeren“‘ des 8-Zellen- 
stadiums den beiden Reifeiern 
und den 6 Richtungskorpern 
einer normalen zweierigen Tur- 
bellarien-Eikapsel auf den ent- 
sprechenden Entwicklungs- 
stadien. Abb. 17 soll diese 
Bezichungen in schematischer ay», 18a undb. Bothrioplana. Querschnitte durch 
Form besonders verdeutlichen.. _ eine bis zur Geschlechtsreife aufgezogene Doppel- 

a bildung um die Volistandigkeit der beiden Partner 

Die Natur der Polocyten, zu veranschaulichen. a Kopfregion; b Kérper- 
als den Eiern véllig gleich- T\dkiautacemathenas pune 
wertige, abortive Gameten, 
erfahrt damit eine neue, sehr eindrucksvolle Beleuchtung. Es ist viel- 
leicht kein Zufall, daB die gelegentliche Ausbildung befruchtungs- und 
entwicklungsfahiger Richtungskérper gerade bei Turbellarien schon 
mehrfach (FRANCOTTE 1897; Wison 1925) festgestellt worden ist. Da 
es 8 Gameten sind, die sich als gleichwertige Abkémmlinge zweier 
Oogonien am Aufbau eines einzigen Embryo beteiligen, so kénnte man 
die Dioogonie von Bothrioplana letzten Endes auch als eine ,,partheno- 


genetische Oktogametogenesis“ bezeichnen. 





















552 Erich Reisinger: 


Ob sich die parthenogenetische Dioogonie von Bothrioplana aus einer 
amphimiktischen Dioogonie entwickelt hat oder ob sie erst auf Grund 
von parthenogenetischer Entwicklungsfahigkeit cer Eier wnd Polocyten 
entstanden ist, erscheint auf den ersten Blick kaum zu entscheiden. 
Das recht haufige Auftreten von dorsal verwachsenen, symmetrischen 
Doppelbildungen (vgl. auch SEkERA 1911) bei Bothrioplana (Abb. 18). 
spricht jedoch entschieden fiir die erstgenannte Méglichkeit, zumal in 
diesen teratologischen Fallen zwei getrennte Embryonalblastome angelegt 
werden, die erst spater dorsal verwachsen. 

In entwicklungsmechanischer Hinsicht scheint mir die Dioogonie unseres 
Wurmes bei der groBen Selbstaindigkeit der Furchungszellen bei ,,Blasto- 
merenanarchie“ keine allzu groBe Problematik zu eréffnen. Von ungleich 
groBerer allgemeiner Bedeutung sind die dargestellten Fragen des Chromo- 
somenformwechsels und der Parthenogenesis. Hs erschiene in diesem 
Zusammenhang auferordentlich reizvoll, amphimiktische Bothrioplana-Eier 
zu untersuchen. Auf Grund meiner Erfahrungen halte ich es fiir aussichts- 
los, mit der Entdeckung einer amphimiktischen Rasse dieses Tieres zu 
rechnen ; nach Beobachtungen an Haplovortex besteht jedoch vielleicht die 
Hoffnung, auf experimentellem Weg Tiere mit reaktivierter mainnlicher 
Sexualitaét zu erhalten und mit diesen befruchtete Eier zu erzielen. Auf- 
schliisse iiber den Weg, auf dem die Dioogonie und die Parthenogenesis bei 
Bethrioplana entstanden sind, kénnte auch die Entdeckung weiterer 
Dioogoniefalle bei anderen Plathelminthen bringen. Ob solche Funde 
(vielleicht bei Kalyptorhynchiern ?) ernstlich zu erwarten sind, das ist 
allerdings derzeit noch nicht abzusehen. 


Zusammenfassung. 

Die parthenogenetische Dioogonie von Bothrioplana sempert BRAUN 
volizieht sich unter folgenden cytologischen Erscheinungen: 

1. Bothrioplana ist ein Diplont. 

2. Wahrend der beiden ersten Furchungsteilungen erfolgt Chromo- 
somenformwechsel. 

3. Dieser auBert sich in meiotischen Phinomenen, Tetraploidie und 
nachfolgender Chromosomenreduktion. 

4. Die Chromosomen von Bothrioplana sind telomitisch mit rudimen- 
tarem Kurzarm. 

5. Spiralbau und Scheidenbau der Chromosomen konnten in verschie- 
denen Phasen nachgewiesen werden. 

6. Die Chromosomen der beiden ersten Teilungen zeigen strukturelle — 
Besonderheiten. 

Daraus ergeben sich folgende Schliisse: 

A, Die beiden ersten Furchungsteilungen entsprechen den Reifeteilungen 
der normalen Oogenese. 
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B. Die ,,Blastomeren“ des 8-Zellenstadiums sana sere 2 Reifeiern und 
6 Richtungskorpern, sind also eigentlich Gameten 

C. Die Dioogonie von Bothrioplana ist ethics eine parthenogenetische 
Oktogametogenesis. 
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TEMPERATURBEDINGTE AUSBILDUNG 
VON SPEZIALSEGMENTEN AN CHROMOSOMENENDEN. 
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Vor kurzem beschrieben DarLiIneton und La Cour bei Paris poly- 
phylla eine bisher unbekennte Ausbildung der Enden mitotischer Chromo- 
somen. Solche ,,special segments“ erscheinen schmaler und schwacher 
farbbar als der iibrige Chromosomenkérper, die Chromonemaschraube 
ist in ihnen diinner und anders gewickelt; sie erscheinen nur nach Vor- 
behandlung mit Salpetersiuredampfen und auch dann nicht immer in 
typischer Ausbildung; nach. gewodhnlicher Fixierung unterscheiden sie 
sich nicht vom iibrigen Chromosomenkérper. Es handelt sich also nicht 
um eine an sich konstante Ausbildung der Chromosomenenden, sondern 
um eine konstante Reaktionsverschiedenheit. Diese Reaktionseigentiim- 
lichkeit zeigen nur die langeren Arme: die Linge der Spezialsegmente 
verhalt sich ungefahr proportional zur Armlange. 

Eine Untersuchung von Adoxa moschatellina ergab auch bei dieser 
Pflanze das Vorhandensein von Spezialsegmenten. Die im Vergleich mit 
Paris geringere ChromosomengréBe und die hohe Chromosomenzahl 
(n = 18) erlauben keine sichere Erkennung der Spiralisierung und ein- 
deutige Identifizierung bestimmter Chromosomenenden, so daB in dieser 
Hinsicht nicht itiber Dantinerons und La Cours Angaben hinausgegangen 
werden kann; dagegen lassen sich in anderer Beziehung weitere Ein- 
blicke gewinnen. 

Zur Untersuchung gelangten hauptsachlich Pflanzen verschiedener 
Kolonien aus der Umgebung der Biologischen Station Lunz; vergleichs- 
weise wurden im Wiener Botanischen Garten kultivierte Exemplare, die 
aus dem Prater stammten, untersucht. Entsprechend den ungiinstigen 
klimatischen Verhaltnissen des Friihjahrs 1940 waren die Lunzer Pflanzen 
in der ersten Aprilhalfte noch wenig entwickelt; in den altesten Bliten- 
knospen lief eben die 1. Pollenkornmitose ab, die meisten Knospen standen 
noch vor der Meiose. 

Wahrend der Untersuchungszeit in Lunz konnten Mitosen in Pflanzen 
beobachtet werden, die unter den verschiedensten Bedingungen standen. 
Die Pflanzen waren bald von Neuschnee iiberdeckt — die Lufttemperatur 
betrug dabei minus 2° C —, bald standen sie bei Temperaturen von 
plus 5—10° frei im Regen oder in der Sonne. In den Mitosen der ,,Kdilte- 
pflanzen“, die bei etwa minus 2° bis plus 2° untersucht wurden, und nur in 
diesen, zeigten sich die Spezialsegmente. Sie wurden in allen untersuchten 
Teilen, namlich in den Bliitenhillblattern. der Antherenwand, dem 
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Tapetum, den Samenanlagen, der Wurzelspitze, den Pollenkérnern und 
auch in der Meiose der Pollenmutterzellen festgestellt. 

Das Aussehen der Spezialsegmente ist aus den Abb. 1—3 ersichtlich. 
Sie sind, im Gegensatz zu DarLineTons und La Cours Befunden, nach 
jeder gewohnlichen Fixierung sichtbar, so nach Alkohol-Eisessig, Essig- 
karmin allein, Flemming und Flemming-Benda. Besonders letzteres 
Verhalten spricht dafiir, daB sie bereits im Leben ausgebildet sind, also 
kein — wenn auch spezifisches — Fixierungsartefakt darstellen; eine 
unmittelbare Entscheidung war allerdings nicht méglich. Die Fixierungs- 
wirkung macht sich nur insofern bemerkbar, als die die Matrix erhaltenden 
Osmiumgemische die Spezialsegmente undeutlicher hervortreten lassen, 
wahrend die den Chromonemabau verdeutlichenden Mittel, wie Essig- 
karmin, sie besonders klar machen. Behandlung mit HNO,-Dampf 
erwies sich bei diesem Objekt als unanwendbar, da die Chromosomen 
teils véllig zerstért, teils nicht beeinfluBt wurden. 

Ob bestimmte Chromosomenenden bestimmte Spezialsegmente be- 
sitzen, wie DarLineton und La Cour fiir Paris nachgewiesen haben, 
ist nicht ganz sicher entscheidbar ; es mu8 dies aber angenommen werden, 
da gewisse Bilder immer wiederkehren: so sieht man in den Mitosen ein 
Chromosomenpaar, aber nie mehr, mit besonders langem Spezialsegment 
am einen Arm (Abb. 1a), und es 14Bt sich oft ein Paar kleinerer ungleich- 
armiger Chromosomen erkennen, deren langer Arm ein kiirzeres Spezial- 
segment als der kurze Arm besitzt (Abb. le). Es zeigt sich hiebei, da8B 
im Gegensatz zu Paiis bei Adoxa keine engere Proportionalitat zwischen 
der Lange der Arme und der der Spezialsegmente besteht. Eine gewisse 
Beziehung diirfte nur insofern vorhanden sein, als die winzigen kurzen 
Arme einiger scheinbar einarmiger Chromosomen keine Spezialsegmente 
ausbilden; doch besitzen auch einige lange Arme keine Spezialsegmente. 
Im ganzen sind die segmentlosen Arme stark in der Minderzahl. 

Die kleinsten Spezialsegmente erscheinen als Zuspitzung des Chromo- 
somenendes oder als wenig auffallende ,,Knépfchen“, die auf den ersten 
Blick hin fiir Trabanten gehalten werden kénnen. Sie unterscheiden sich 
jedoch von diesen eindeutig dadurch, daB sie ohne Faden abgesetzt sind 
und daB sie bei Fixierung mit Alkohol-Eisessig und unmittelbarer Unter- 
suchung in Essigkarmin praktisch ungefarbt sind. Das gleiche gilt auch ~ 
fiir die groBen und gréBten Spezialsegmente und ist deshalb auffallend, 
weil die Dicke der Spezialsegmente die der kleinen, in den gleichen 
Mitosen deutlich gefaérbten Trabanten iibertrifft. Kurze Spezialsegmente 
machen besonders dann, wenn in der Metaphase die Chromatiden nicht 
deutlich erkennbar sind, den Eindruck endstandiger Nukleolen (Abb. 1b 
untex?). 

1 Es bliebe zu uatersuchen, ob nicht Matsuuras Angaben iiber endstandige 
Nukleolen bei 7rillium auf einer Verwechslung mit Spezialsegmenten beruhen; 
dies um so mehr, als sich Trillium dkologisch ahnlich wie Paris und Adoza verhilt, 
so daB eine entsprechende Temperaturwirkung nicht ausgeshlossen ist. 
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Mit Alkohol-Eisessig fixiertes, in Alkohol aufbewahrtes und spater 
mit Essigkarmin behandeltes Material ergibt eine ,,normale“‘ Farbung der 
Spezialsegmente. Ebenso erweisen sie sich bei Feulgenfirbung von in 
Alkohol-Eisessig oder Flemming fixiertem Material als nukleal und sind 
gleich stark wie der iibrige Chromosomenkérper gefarbt. 








Abb. 1a—i. Adoxa moschatellina, Kaltepflanzen. a—f Chr aus tischen Meta- 
und Anaphasenmit Spezialsegmenten (in e unten links ein charakteristisches Chromosom mit 
langem try tony am kurzen Arm und kurzem am langen Arm); g, h I. meiotische 
t b Ende eines vakuolisierten Chromosoms mit homogenem, ungefairbten 
ja ct (schematisch schwarz dargestellt). — f Alk.-Eis., Nuklealquetschmethode, 
die anderen Alk.-Kis., Essigkarmin; die Chromosomen in b sind etwas gequollen; in a—c 
wurde die Farblosigkeit der Spezialsegmente durch Punktierung angedeutet. 





An den heterotypischen Chromosomen erscheinen die Spezialsegmente 
kiirzer und dicker als in der Mitose (Abb. 1g, h). In Chromosomen, die 
vakuolisiert sind, bleibt die Vakuolisierung in den Spezialsegmenten aus 
(Abb. 1i), wie schon DarLineton und La Cour fiir die mitotischen 
Chromosomen festgestellt haben; die Farbung der Spezialsegmente ist 
dann sehr schwach. 

Das Ausbleiben der Vakuolisierung wie das abweichende Vishever. 
halten gegeniiber Essigkarmin scheinen zu zeigen, daB sich die Spezial- 
segmente in bezug auf die Matrix anders als der iibrige Chromosomen- 
kérper verhalten ; vielleicht ist eben dies der Grund, weshalb die Spirali- 
sierung in ihnen abweichend erfolgt. 
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Im Lepto- und Pachytaénstadium sind die Spezialsegmente nicht 
erkennbar. Obwohl die Verhiltnisse an sich wenig giinstig liegen, lassen 
sich doch an Kernen, die in Essigkarmin gequetscht wurden, freie Chromo- 
somenenden so gut beobachten, daB eine auffallend abweichende Struktur 
an ihnen kaum iibersehen werden kénnte; ob der Chromomerenbau feinere 
Abweichungen aufweist, 14Bt sich allerdings nicht feststellen. 

Wie friiher erwahnt, ist bei Adoza die Spiralisierung nicht unmittelbar 
zu erkennen. In manchen Spezialsegmenten auftretende periodische 
dunklere Stellen lassen die Spiralen héchstens ahnen. Bei unvorein- 
genommener Betrachtung erscheinen die Spezialsegmente an Chromo- 
somen, deren Spiralen erkennbar sind, homogen, und die Chromatiden- 
spiralen scheinen genau am Beginn des Spezialsegments aufzuhéren. 
Da aber im iibrigen Ubereinstimmung mit dem Aussehen bei Paris 
herrscht, muB auch fiir Adoxa als wesentliches Merkmal der Spezial- 
segmente die abweichende Spiralisierung angenommen und die Unsicht- 
barkeit der Spiralen auf die geringere ChromosomengréBe geschoben 
werden. 

Es ist nach allem kein Grund zu REsENDEs Ansicht vorhanden, daB 
die Spezialsegmente von Paris verkennte Trabanten waren, was iibrigens 
schon in Anbetracht ihrer Anzahl unhaltbar ist. Bei Adoza lassen sich die 
Trabanten — es sind vier SAT-Chromosomenpaare vorhanden — sicher 
daran erkennen, daB sie deutlich abgesetzte, kugelige Korper sind. Der 
Trabantenfaden ist viel diinner als die Spezialsegmente und ist meist 
iiberhaupt nicht sichtbar; nach Alkohol-Eisessig- und Flemmingfixierung 
erscheint er anukleal, waihrend die Spezialsegmente deutlich gefairbt 
sind?. Ein weiterer Unterschied besteht darin, daB die Spezialsegmente 
nur in Kaltepflanzen, die Trabanten aber immer vorhanden sind. 

Um die anscheinende Temperaturbedingtheit der Ausbildung von 
Spezialsegmenten sicherzustellen, wurden einige Versuche mit Lunzer 
Pflanzen ausgefiihrt. Zur Untersuchung kamen die Mitosen, die in den 
Blitenhiillblattern ablaufen; ihre Préparation erfordert die wenigste Zeit, 
da sie in toto in Alkohol-Eisessig fixiert und in Essigkarmin untersucht 
werden kénnen; auch sind die Chromosomen und die gesamten Teilungs- 
figuren etwas gréBer als in eigentlichen Meristemen. Die Pflanzen lassen 
sich leicht ohne nennenswerte Beschadigung des Wurzelsystems aus der 
Erde ziehen und in Wasser unter einer Glasglocke im Zimmer tagelang 
halten, wobei reichlich Mitosen ablaufen. 

Stellt man ,,Kaltepflanzen“ mit maximal ausgebildeten Spezial- 
segmenten bei einer Temperatur von 15—17° C auf, so werden die Spezial- 
segmente nach 3 Stunden undeutlich, bis sie nach 6 Stunden praktisch 

1 Nur bei unvollkommener Ausbildung der Spezialsegmente bzw. ungeniigender 
Fixierung treten, wie auch Dariineton und La Cour fanden, Bilder auf, die an 
Trabanten oder sekundire Einschniirungen erinnern. Haufig wird bei langeren 


Spezialsegmenten ein Trabant auch dadurch vorgetauscht, daB das Ende abgebogen 
ist und optisch verkiirzt erscheint (solche Falle sind auch auf Abb. 2 zu sehen). 
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verschwunden sind und weiterhin nicht mehr auftreten. Das ,, Verschwin- 
den“ erfolgt nicht als unmittelbare physikalische Wirkung der hoher. 
Temperatur oder als Antwort auf den Temperaturschock, sondern 
setzt offenbar erst im 
nachsten bei héherer 
Temperatur beginnen- 
den Mitosezyklus ein. 
Bringtman diese Pflan- 
zen oder andere, die 
langere Zeit bei héherer 
Temperatur standen 
und keine Spezialseg- 
mente ausgebildet ha- 
ben, in schmelzenden 
Schnee oder in einen 
Oe Eisschrank mit einer 
Temperatur von plus 4/, bis 
2° C, so zeigen sich nach 
6 Stunden Spezialsegmente 
in typischer Ausbildung. Da 
die Pflanzen mehrere Bliiten 








b c 
Abb. 2a—c. Adoxa moschatellina, Kaltepflanze. Somatische Metaphase (a) und Anaphasen. 
Alk.-Eis., Essigkarmin, Venet.-Terp.; Photo, a, b etwa 2000fach, c etwa 1500fach. 


und nicht selten auch zwei Bliitenstaénde bilden, 148t sich wiederholter 
Temperaturwechsel mit nachfolgender Untersuchung an der gleichen 
Pflanze mit der nétigen Exaktheit durchfiihren. Alle Versuche liefern 
das gleichbleibende Ergebnis, daB Spezialsegmente nur bei Temperaturen 
in der Nahe von 0° ausgebildet werden. — Ein entsprechendes Verhalten 
zeigten die Wiener Pflanzen. Bei einer Morgentemperatur von plus 3° C 
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waren deutliche, wenn auch nicht maximale Spezialsegmente vorhanden, 
wahrend sie tagsiiber bei Temperaturen bis zu 16°C fehlten. — Ebenso ver- 
hielten sich Pflanzen aus Lunz, diein der ersten Maihalfte untersucht wurden 
und die bei relativ hohen Temperaturen bereits fruchteten, erwartungs- 
gemaB: im Kalteschrank bei einer Temperatur von plus 4/,—2° C auf- 
gestellt lieBen sich in den Mitosen der Samen Spezialsegmente nachweisen. 

Auf Grund dieser Beobachtungen ist die Vorstellung DarLincTons 
und La Cours, derzufolge die Spezialsegmente durch eine besondere Reak- 
tionsfahigkeit gegeniiber bestimmter Fixierung ausgezeichnet sind, zu be- 
richtigen. Bei Adoxa lassen sich die Spezialsegmente nur erkennen, 
wenn die entsprechende tiefe Temperatur gegeben ist ; dann aber treten sie 
bei beliebiger Fixierung auf. Es handelt sich also primar um eine unter- 
schiedliche temperaturbedingte Reaktion der Endsegmente. DARLINGTON 
und La Cour fanden iibrigens die Spezialsegmente in konstanter Aus- 
bildung nur in Praparaten, die an einem Tag, und zwar im Marz, angefertigt 
worden waren und vermuten, daB hierbei ,,the condition of the plant, 
possibly depending on temperature, is concerned with the reaction“. 

Eine Eigenheit, die vielleicht bis zu einem gewissen Grad mit der 
Ausbildung von Spezialsegmenten zusammenhangt, ist die in den Mitosen 
aller Gewebe von Adoxa haufig zu beobachtende Bildung anaphasischer 
Chromosomenbriicken. Sind Spezialsegmente ausgebildet, so zeigt es 
sich, daB diese die Verbindung der Tochterplatten herstellen. In der 
spaten Anaphase erscheint dann ein feiner, an der Grenze der Sichtbar- 
keit stehender Faden zwischen den Enden, der aber schlieBlich durchreiBt, 
so daB keine nachhaltige Stérung entsteht (Abb. 1d). Anaphasische Ver- 
bindungsfaden treten jedoch auch auf, wenn keine Spezialsegmente aus- 
gebildet sind; auch trennen sich viele Spezialsegmente in der Anaphase 
ganz normal und spreizen in der Metaphase auseinander (Abb. la, 2a), 
so daB zweifellos noch andere Umstande fiir die Ausbildung von Briicken 
mabgebend sein miissen (vgl. auch Anhang II). 

Auf die allgemeine Bedeutung, die den Spezialsegmenten als neuer 
Ausdruck der chromosomalen Langsdifferenzierung zukommt, haben 
schon DaRLINGTON und La Cour hingewiesen. Sie vermuten, daB die 
Spezialsegmente infolge des Ausfalls von crossing over in ihnen genetisch _ 
inert sein kénnten; hierzu wiirde stimmen, daB auch Adoxa wie Paris 
proximal lokalisierte Chiasmata besitzt. Vielleicht besteht auch eine 
Beziehung zu der Erscheinung, daB sich natiirliche Chromosomenenden 
anders als spontan oder im Réntgenversuch frisch entstandene ver- 
halten (Fehlen terminaler Inversionen und Translokationen); es ware 
dann anzunehmen, da Spezialsegmente allgemein verbreitet sind, aber 
nicht immer gesehen werden kénnen (wie an manchen Armen der Chromo- 
somen von Paris und Adoxa), oder daB die Reize, welche die sichtbare 
Reaktion hervorrufen, unterschwellig bleiben kénnen. Jedenfalls diirfte 
es kein Zufall sein, daB sowohl bei Paris wie bei Adoxa nur terminale 
Spezialsegmente vorkommen. 
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Anhang I. 

Der Ruhekern von Adoza besitzt Chromozentren, die in entspirali- 
sierte Chromonemen eingebettet sind (Abb. 3), nicht aber, wie bei vielen 
anderen Dikotylen, frei im scheinbar ,,leeren“‘ Kernraum liegen; ganz 
ahnlich wie Adoxa verhalten sich Rhoeo, Lilium, Anemone und andere 
Pflanzen. Es ware iiberfliissig darauf hinzuweisen, wenn nicht jiingst 
DovuTRELIGNE die Meinung vertreten hatte, daB es nur Kerne mit Chromo- 
zentren, aber ohne euchromatisches. Chromonema (,,type euchromo- 
centrique“) und solche mit 
Chromonemen, aber ohne Chro- 
mozentren (,,type reticulé“) 
gabe. In Wirklichkeit stellt sich 
das Aussehen der Kerne von 
Adoxa u.a.dann ein, wenn nur 
kleine Abschnitte der Chromo- 
somen heterochromatisch sind, 
wahrend bei fast vélliger He- 
terochromasie der Chromoso- 
men die Chromozentren oder 
,,Prochromosomen“. frei im 
Kernsaft liegen bzw. bei Fehlen 
von Heterochromatin _ iiber- 
haupt nur entspiralisierte Chro- 
monemen vorhanden sind. Im 
Fall von Adoxa ist der Aus- 
druck ,,Prochromosomen‘“, den 
LAGERBERG gebraucht, nicht 


Abb. 3. Adoxa moschatellina, Kaltepflanze. Uber- am Platz, da nur einzelne Ab- 
sichtsbild aus einem jungen Korollblatt mit zwei itte 2 
Ruhekernen und einer Anaphase, etwa 1000fach; schnitte der Chromosomen die 
rechts oben der rechte Teil der Anaphasenfigur Chromozentren bilden, was sich 
etwa 1500fach vergr. Alk.-Kis., Essigkarmin, . * 
Yeast. Terp.; Photo, in der somatischen Telophase 
‘ wie im Lepto- und Pachytan 
leicht feststellen 148t. Die Zahl der Chromozentren betrigt nach GutrEn- 
BERG 25—30, nach LacreRBERG 30—40; in Wirklichkeit liegt sie noch 
etwas héher und kann mit ungefaéhr 45 angegeben werden. 





Anhang II. 

Die Entstehung der auffallend groBen Kerne der Tapetumzellen von 
Adoxa wurde von LAGERBERG nicht ganz richtig beschrieben. Der wesent- 
liche Vorgang besteht darin, daB gehemmte Mitosen auftreten, d.h. in 
der Anaphase Chromosomenbriicken ausgespannt bleiben. Diese Briicken 
sind oft in gréBerer Zahl vorhanden, bleiben verhaltnismaBig dick und 
fiihren bald zu einer Verschmelzung der Tochterkerne. In anderen 
Fallen sind sie in geringerer Zahl, oft nur in der Einzahl vorhanden, 
hemmen dann die Anaphasebewegung kaum und werden zu sehr feinen 
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und langen, leicht zu iibersehenden Faden ausgezogen, die die rekonstruier- 
ten Tochterkerne verbinden; manchmal fehlen sie ganz, doch entsteht 
zwischen den Tochterkernen keine Scheidewand, so daB die Zellen zwei- 
kernig werden. Die Vorgainge sind grundsatzlich die gleichen, wie sie 
kirzlich Sreu. fiir Tapetumzellen von Farnen beschrieben hat. Die Folge 
der gehemmten Anaphase besteht auch bei Adoxa darin, da8 tetraploide 
und nach Wiederholung oktoploide Kerne entstehen; sie sind im Ruhe- 
austand nicht nur an ihrer GréBe, sondern auch an der vermehrten Zahl 
der Chromonemen und Chromozentren leicht zu erkennen. LAGERBERG 
hielt die Verschmelzungsstadien nach gehemmten Anaphasen irrtiim- 
licherweise fiir Amitosen, iibersah die Polyploidie und glaubte die Ver- 
gréBerung der Kerne durch einfaches Wachstum erklaren zu kénnen. 

Die Briickenbildung bzw. ,,Restitutionskernbildung“ findet in gleicher 
Weise in Pflanzen mit ausgebildeten Spezialsegmenten wie in Pflanzen 
ohne solche statt. Die Mitosehemmung ist also nicht ursichlich mit der 
Ausbildung von Spezialsegmenten verkniipft, sondern wird vom physio- 
logischen Zustand der Tapetumzellen bestimmt. Die Briicken, die manch- 
mal in anderen Mitosen auftreten, fiihren, wie erwahnt, zu keiner bleiben- 
den Teilungsanomalie. 

Zusammenfassung. 

_ Bei Adoxa moschatellina lassen sich mit beliebiger Fixierung terminale 
Spezialsegmente der Chromosomen nachweisen. Es handelt sich offenbar 
um eine vitale Struktur. Ihr Auftreten ist an Temperaturen gebunden, 
die wenig iiber dem Nullpunkt liegen. Die Spezialsegmente bilden sich 
unter diesen Bedingungen im Freien wie auch nach kiinstlicher Beein- 
flussung im Kalteschrank, und zwar in allen somatischen Mitosen und auch 
in der Meiose. Durch hohe Temperatur lassen sich die Spezialsegmente 
wieder zum Verschwinden bringen. 

Der Ruhekern ist aus euchromatischen Chromonemen und aus Chromo- 
zentren, die kleinen Chromosomensegmenten entsprechen, aufgebaut. 

Die Tetraploidie und Oktoploidie der Kerne der Tapetumzellen ent- 
steht durch Hemmung der Anaphasen unter Briickenbildung und Ver- 
schmelzung der Tochterkerne. 
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Makrochemische Untersuchungen. 

Die makrochemischen Untersuchungen der EiweiBsubstanzen des Zell- 
kerns umfassen nur eine recht begrenzte Anzahl verschiedener Objekte, 
bei welchen das Verhaltnis zwischen Kern und Cytoplasma besonders 
giinstig war. Die ersten Beobachtungen wurden von MiEscHER etwa 
1870 angestellt. Er behandelte Eiterzellen mit Pepsin-Salzsaure, wobei 
das Cytoplasma aufgelést wurde. In der zuriickbleibenden Masse, 
welche, wie er unter dem Mikroskop sah, aus nackten, unbeschadigten 
Kernen bestand, fand Miescuer den sauren phosphorhaltigen Kérper, 
welchen er als ,,Nuclein“ bezeichnet hat. Nukleine mit verschiedenem 
Phosphorgehalt fand MrescHer in verschiedenem Material und er hielt 
dieselben fiir allgemeine Zellbestandteile. Fiir die saure Komponente in 
ihnen schlug ALtTMANN die Bezeichnung Nukleinsaéure vor, welche all- 
gemein akzeptiert wurde. Gewisse ,,Nuklein‘‘praparate von MIESCHER 
miissen so rein gewesen sein, daB sie aus der reinen ,,Nukleinsaure“‘ 
bestanden. 

Bei umfassenden Untersuchungen von Lachshoden wies MrescHER 
nach, daB der fettextrahierte reife Spermienkopf zu 96% aus Nuclein- 
saure und einem basischen Eiwei8k6rper bestand, welchen er Protamin 
nauate. Der Gehalt an diesen Substanzen war in verschiedenen Pra- 
paraten auBerordentlich konstant. Nach den friiheren Untersuchungen 
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sollten nur 83% nukleinsaures Protamin sein, und MiEscHER beschrieb, 
wie im Zentrum des Spermiums ein Kern aus ,,wirklichen Eiwei8kérpern“ 
(1891) vorhanden ware. Seinen spaéteren Untersuchungen nach, welche 
vor O. SCHMIEDEBERG (1896) gesammelt und herausgegeben worden sind, 
dirfte der Kern des Spermiums aus einem saureren und die Oberfiachen- 
schicht desselben aus einem mehr basischen nukleinsauren Protamin 
bestehen, welche zusammen 96% ausmachen. Von den restlichen 4% 
14Bt sich etwas mehr als die Halfte mit Salzsiéure extrahieren. In ihnen 
ist etwas Sulphat, Kalcium und Eisen enthalten. Diese sehr umfassenden 
Analysen zeigen folglich mit Sicherheit, daB in den entfetteten Lachs- 
spermien héchstens 4% andersartige Bestandteile als eine einfache 
Nukleinsaéure-Protaminverbindung enthalten sind, und sucht man nach 
einem speziellen Substrat fiir den Gentransport von anderem, kom- 
plizierterem Charakter, so ist folglich undenkbar, daB dasselbe mehr als 
héchstens !/,, des Spermienkerns ausmachen sollte. KouTzoFF (1908) fand 
auBerdem, da8B bei Entfernung der Schwanze nach der MrescuErschen 
Technik ein kleiner Teil zuriickblieb, wodurch wenigstens der Hauptteil 
jener 4% erklart werden kénnte. In leider durch MrescuERs Tod abge- 
brochenen Arbeiten wurden andere EiweiBsubstanzen im unreifen Hoden 
nachgewiesen. MrescuEsr hielt fiir wahrscheinlich, daB sich die Protamine 
durch Abbau hoherer EiweiBstoffe bildeten, genauer gesagt der ,,Kern- 
albuminosen“, welche am ehesten den spater von KossE. bearbeiteten 
Histonen entsprechen diirften (s. KossEL 1928 und KossE. und ScHENCcK 
1928; Protamine, Histone und basische Peptone: Fer1x 1922, 1; 1922, 2; 
1922, 3). Alle drei Gruppen werden dadurch gekennzeichnet, daB sie 
groBe Mengen basischer Aminosauren enthalten (25—65% des Gesamt- 
stickstoffs entfallen auf die Hexonbasen). Bisher ist die Zusammensetzung 
an Protaminen von 17 verschiedenen Fischarten untersucht worden. 
Sie haben simtlich einen einfachen Bau mit groBen Mengen basischer 
Aminosauren, vor allem Arginin, Histidin und Lysin, welche so gebunden 
sind, da8 Aminogruppen frei gelassen werden. Das Verhialtnis zwischen 
diesen Aminoséuren und-den anderen Aminoséuren in Protaminen von 
verschiedenen Fischarten ist wechseind. Tyrosin ist nur in vereinzelten 
Fallen beobachtet worden und da in kleinen Mengen (0,6% des Gesamt- 
stickstoffs bei Thynnin, die einzige Ausnahme bildet Cyclopterin mit 
2,2%). Die Tryptophananalysen sind sehr unvollstandig, deuten aber 
analoge Verhaltnisse an. 

In einigen der untersuchten Fille sind totale Analysen des Spermas 
durchgefiihrt worden. MatTHrws (1897) fand keine wasserunléslichen 
Lipoide und stellte auBerdem fest, daB die Képfe kein gewéhnliches 
Eiwei8 enthielten. Tyrosin- und Tryptophanreaktionen sowie Proben auf 
koagulierbares EiweiB waren negativ. Die Menge des nukleinsauren 
Protamins war so groB, daB MaTHEws es fiir sicher hielt, daB der Spermien- 
kopf daraus besteht. Auch StruDELs (1911, 1, 2; 1913) Untersuchungen 
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desselben Materials ergeben mit groBer Wahrscheinlichkeit das gleiche. Bei 
der Marane (Coregonus albus) kam Lyncu (1920) zu demselben Resultat. 
In Analogie mit MrescuErs oben angefiihrter Analyse des Lachsspermas 
zeigen diese Untersuchungen, da8 allerhéchstens ein oder wenige Prozent 
von anderen Substanzen als Protaminnukleat im Spermienkopf Platz 
finden kann und da8 dort keine héheren Eiwei8kérper vorhanden sind. 

Mehrere verschiedene Protamine kénnen bei ein und derselben Art, 
z. B. beim Hering, vorkommen (Goro 1903, KossEL und ScHEencK 1928). 

Protamine konnten niemals aus anderem Material als reifem Fisch- 
sperma isoliert werden. Histone sind dagegen aus dem Sperma gewisser 
Fische (KosseL und Kutscuer 1900, KosseL und H. Prinexe 1906, 
Exrstrom 1901) und einer ganzen Reihe von anderen Zellen dargestellt 
worden. Sie haben ebenfalls basischen Charakter, enthalten aber er- 
heblich geringere Mengen von Hexonbasen. So erreicht der Arginin- 
stickstoff selten 30%, wahrend gewisse Protamine bis 90% enthalten. 
Die Monoaminosauren bieten auch ein abwechslungsreicheres Bild. 
Tyrosin scheint stets vorhanden zu sein, und in denjenigen Fallen, wo 
quantitative Bestimmungen ausgefiihrt worden waren, sind die Werte in | 
der Regel hoch. 

Aus unreifen Gonaden sind andere Substanzen von mehr oder weniger 
ausgepragtem Histoncharakter dargestellt worden, beispielsweise bei der 
Makrele (Bana 1899) und Echinodermen (MatHEews 1897, KossEL und 
EpLBACHER 1915, KosseL und Staupt 1926). 

DaB wahrend der Reifung der Spermien ein wirklicher Umbau von 
Eiwei8stoffen stattfindet, hatte schon MrescHER vermutet. Den Beweis, 
daB dies der Fall ist, daB also die gew6hnlichen héheren EiweiBsubstanzen 
in einfachere — in Histone oder weiter in Protamine — umgeformt 
werden, erbrachte KossEL. Am besten wurde dies bei der Untersuchung 
von Karpfenhoden demonstriert (KossEL und Dakin 1904, KossEL und 
ScHENCK 1928). Diese Forscher fanden ein Histon, ein Protamin und 
mehrere basische Peptone, darunter eins von Protamincharakter. Auch 
aus Heringshoden wurde eine Serie derartiger Substanzen dargestellt. 
Orientierende Untersuchungen der Flu8barbe und der Plétze machten 
wahrscheinlich, daB man auch in diesen Hoden Tripeptone, Histone und 
Protamine finden wiirde. Die basischen Eiwei8k6rper im Spermienkopf 
des Lachses, Stérs und der Forelle schienen dagegen einheitlich zu sein. 
MIESCHER wies nach, daB im Lachshoden die Reifung in allen Teilen 
‘des Testikels gleichzeitig vor sich geht. Wahrend der Reifungszeit 
wachst der Hoden enorm, von 4/;999—"/299 des K6rpergewichts beim 
Winterlachs bis auf +/,) bei voller Reife im Herbst. Der Bedarf an Amino- 
sauren fiir diese gewaltige Produktion von Protamin wird durch Abbau der 
Rumpfmuskulatur gedeckt. Beim Karpfen reifen die einzelnen Teile 
verschieden schnell, und es findet keine wesentliche Gewichtsveranderung 
wahrend der Reifung statt. Diese anatomischen Verhaltnisse miissen 
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in Beziehung zu dem einheitlichen Bau vom Eiwei8 des reifen Lachs- 
hodens und dem uneinheitlichen beim Karpfen verstanden werden. Durch 
Untersuchung von Karpfenhoden in verschiedenen Jahreszeiten, konnte 
KossEts Ansicht, da8 Protamin das Endstadium einer Entwicklungs- 
reihe von héheren EiweiBstoffen her iiber Histon sei, bestatigt werden. 
Die basischen Peptone konnten an verschiedenen Stellen der Verwand- 
lungskette als intermediare Produkte passen. 

Diese Untersuchungen zeigen, dap bei Ausbildung der Spermien hihere 
EiweiBsubstanzen in niedrigere umgewandelt werden, auf dem Wege tiber 
die Histone in Richtung auj die einfachen Protamine. Bei gewissen Fischen 
geht die Entwicklung bis zu den einfachsten Protaminen, welche wenig 
Aminosauren enthalten. Bei anderen Tieren, Evertebraten und Verte- 
braten, scheint die Entwicklung, wenigstens oft, im Histonstadium 
Halt zu machen. Daten von Saugetieren sind jedoch sehr sparlich und 
unvollsténdig. — Aus Pflanzen sind bisher weder Protamine noch 
Histone dargestellt worden. 

MIESCHER untersuchte Stiersperma, fand aber kein Protamin und auch 
»keine andere ihm aquivalente Base“ (Ges. Abh. 8. 73). Weitere Unter- 
suchungen von Saéugetiersperma scheinen nicht vorzuliegen. Dieser Be- 
obachtung kann keine Bedeutung beigemessen werden, da die iibrigen 
in Betracht kommenden basischen Eiwei8stoffe damals noch unbekannt 
waren. 

In anderen Kernen sind keine Protamine nachgweisen worden, aber 
in vielen Fallen Histone. Infolge der Schwierigkeit, Kerne und Cyto- 
plasma voneinander zu trennen, ist indessen die Anzahl der untersuchten 
Zelltypen begrenzt. In Géanseblutkérperchen fand KossEL 1884 den 
basischen EiweiBkérper in Verbindung mit Nukleinséure, was ihn zur 
Aufstellung der Gruppe. Histone veranlaBte. ACKERMAN (1904) stellte 
eine ahnliche Substanz aus Hiihnerblutkérperchen dar. Die Quantitat 
war so groB, da8 man annehmen muB, der bei weitem iiberwiegende 
Teil der Kernmasse bestehe aus diesen Substanzen. In dem fettextra- 
hierten Material lag der Nukleinséuregehalt bei 42% und der Histon- 
gehalt fast bei 58%. 

Im Thymus fand LiLIENFELD (1894) groBe Mengen von Histon, was 
spater von mehreren Untersuchern bestatigt wurde. Auch hier liegi der’ 
Histongehalt im Nukleohiston bei etwa 40%. Nach Huiskamp (1903) 
und Bane (1904) 148t sich das Thymusnukleohiston in zwei Fraktionen 
mit verschiedenem Phosphorgehalt zerlegen, welche wahrscheinlich im 
Organ praformiert vorhanden sein sollen. In dem LILIENFELDschen 
Nukleohiston ist auch ein ,,Nukleoprotein“ nachgewiesen worden, welches 
eine EiweiSsubstanz mit weniger Stickstoff enthalt. Die Herkunft 
derselben ist unbekannt. Auch in Lymphdriisen des Rindes fand Lixren- 
FELD ein Nukleohiston, ahnlich dem Thymushiston. Er weist besonders 
auf die sehr konstante Zusammensetzung verschiedener Praparate aus 
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demselben Organ hin. Histopeptone (bei Pepsinverdauung von Histonen 
entstehende Produkte) wies KrasnossEtsky (1906) beim Kabeljau in 
der Darmschleimhaut, dem Hoden, der Milz, Leber und den Lymph- 
driisen nach. Die Versuche sind nicht ausfiihrlich beschrieben. 

Alle diese Daten scheinen darauf hinzuweisen, daB die Histone 
universell verbreitete Kernbestandteile im Tierreich sind. 


Die Frage, ob héhere nichtbasische EiweiBsubstanzen im ZeHkern 
vorkommen, ist schwer zu entscheiden. In Vogelblutkérperchen und im 
Thymus kénnen, verglichen nur mit den Histonen, méglicherweise kleine 
Mengen vorkommen (siebe oben), in anderen, nicht so kernsubstanz- 
reichen Organen wird die Untersuchung durch die Notwendigkeit, Kern 
und Cytoplasma zu trennen, weiter erschwert. Es existiert jedoch 
nicht die geringste Veranlassung, zu bestreiten, daB dies der Fall ware. 
Isuryama (1928) digerierte Lebersubstanz mit Pepsin und analysierte 
den Riickstand. Er fand zusammen mit der Nukleinsaiure eine EiweiB- 
substanz, welche seiner Ansicht nach nicht zur Protamin- oder Histon- 


gruppe gehdrte. 


Ultraviolettabsorption der Eiwei8substanzen. 


Die Ultraviolettabsorption der EiweiBsubstanzen wird durch die in 
ihnen enthaltenen Aminosauren bedingt. Die Bindung im EiweiBmolekiil 
hat auf die Absorption nur geringen Einflu8. Selektive Absorption mit 
einer Bande zwischen 2600 und 3000 A besitzen Tyrosin, Tryptophan 
und Phenylalanin (Abb. 1). Die Absorptionsbande bei 2800 A, welche 
die meisten héheren EiweiBstoffe aufweisen, ist auf diese Sauren zuriick- 
zufiihren (DHéRE 1909). Die iibrigen Aminosaéuren haben keine oder eine 
verhaltnismaBig sehr schwache selektive Absorption. Unter 2500A 
zeigt die EiweiBabsorption einen mit fallender Wellenlinge immer star- 
keren Anstieg. Zu dieser nichtselektiven Absorption tragen saimtliche 
Aminosauren, wenn auch in verschiedenem Grade, bei. Das Phenylalanin 
hat ein breites Maximum bei etwa 2600 A, welches mehrere schmilere 
Absorptionsbanden enthaélt (Ross 1934, Fzraup, DunN und KapLaNn 
1935—1936, BrcokER 1935, CouttErR, Stone und Kasat 1936). Ver- 
glichen mit der Tyrosin- und Tryptophanbande ist dasselbe von unter-: 
geordneter Bedeutung; BEcKER gibt die ungefihre Absorptionsfahigkeit 
von Tryptophan: Tyrosin: Phenylalanin mit 1:0,5:0,05 an. Die Ab- 
sorptionen des Tryptophans und Tyrosins waren Gegenstand einer Reihe 
von Untersuchungen (STENsTROM und RermHaRD; Freraup, Dunn und 
Karan; Coutter, STonE und KaBat u.a.m.) Uber 2600 A dominiert 
die Tyrosin- und Tryptophanabsorption in gewéhnlichen Eiwei8stoffen 
dermaBen, da8 der Einflu8 der iibrigen Aminoséuren unberiicksichtigt 
bleiben kann. Hoxtmay (1936) hat hierauf eine Methode basiert, den 


Tyrosin- und Tryptophangehalt in EiweiSstoffen zu bestimmen. 
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Bei diesen Untersuchungen wurde nachgewiesen bzw. bestatigt, daB 
das Tryptophan ein Maximum bei 2750—2800 A hat und daB Lage und 
Form dieser Bande von der Wasserstoffionenkonzentration sehr un- 
erheblich beeinflu8t werden. Das Maximum des Tyrosins liegt in stark 


wan 


7 \ - 


mei 
K.__d2_| 4 











Extinktonshoeffizient 


oo 














|<. — + 
N 
“A. 
> 





























Abb. 1. Absorptionsspektren und abgebildete Kurven der Absorptionsspektren von 10~°°mg 

Tyrosin pro »* in saurer Lésung (Kurve 1), dasselbe in alkalischer Lésung (Kurve 4), 

0,5-10-*° mg Tryptophan pro p* (Kurve 2), 0,5-10-** mg Natriumthymonukleat (Kurve - ; 

di, d2, d3 und dé# sind die dazugehérigen abgeleiteten Kurven. Das bei der Analyse in 

Frage kommende Gebiet der Tyrosi ung ist a. Das Gebiet, wo sowohl 
die Nukleinséurekurve als die Tryptophankurve fa: fast gerade laufen, ist b. 








alkalischer Lésung bei 2950 A und in saurer bei 2750 A (Abb. 2). SrEn- 
sTROM und REINHARD (1925) waren der Ansicht, diese Verschiebbarkeit 
beruhe darauf, daB8 das Tyrosin eine an den Benzolkern gebundene 
OH-Gruppe besitzt und daB diese Phenolgruppe dissoziiert. Dieselben 
Autoren beobachteten auch bei BluteiweiBsubstanzen eine derartige 
Verschiebung des Absorptionsmaximums mit der Wasserstoffionen- 
konzentration. Letztere war jedoch nicht ganz so groB wie bei einer 
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Mischung von freien Aminoséuren in denselben Proportionen wie im 
Eiwei8. In stark alkalischer Lésung war die Ubereinstimmung mit einem 
Maximum fiir beide Lésungen nahe bei 2900 A eine gute, aber bei py 7,5 
hatte sich das Maximum der Aminosaéurenmischung auf 2750 A verschoben, 
wahrend das der BluteiweiSkurve nur bis etwa 2800 A ging. Um dies zu 
erklaren, stellten sie die Hypothese auf, daB ein Teil der Tyrosingruppen 
an Aminosaéuren mit einer freien Aminogruppe gebunden sein sollte, 
sowie da8 diese Gruppe die Phenolgruppe ionisiere, indem sie den Wasser- 
stoff derselben wegnahme. + 
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Abb. 2. Abserptionsspektren von Tyrosin bei verschiedenen Dissoziationsgraden. Kurve 1: 


100% (entspricht stark alkalischer Lésung), Kurve 2: 75%, Kurve 3: 50% (pg 10,3), 
Kurve 4: 15%, Kurve 5: 0% (saurer Lésung). 


Aus der Ultraviolettabsorptionskurve einer EiweiBsubstanz 148t sich 
also berechnen, welche Mengen von Tyrosin und Tryptophan in derselben 
enthalten sind. Bei den KerneiweiBsubst bedeutet dies eine Méglich- 
keit, die einfachsten EiweiBkorper vom Protamintyp von héheren zu unter- 
scheiden, ist aber sonst von geringem Wert, da der T yrosin- und Tryptophan- 
gehalt, wie oben erwahnt wurde, in den meisten untersuchten Histonen nahe 
bei den Werten fiir HiweiBstoffe vom Albumin-Globulintyp liegt. 

Da die Histone betrachtliche Mengen von Diaminosiuren enthalten, 
wiirde die Verschiebung des Maximums mit der Wasserstoffionen- 
konzentration gréBer als bei den Albuminen sein und somit eine 
Moglichkeit gewahren, diese Substanzklasse zu identifizieren. Die 
Dissoziationskonstante fiir die Phenolgruppe des Tyrosins liegt bei 10,3. - 
Das Absorptionsspektrum in stark saurer Reaktion geht aus Abb. 2, 
Kurve 5 und in stark alkalischer aus Kurve 1 hervor. Wenn der eine 
von diesen Absorptionstypen dem undissoziierten Molekiil und der 
andere dem dissoziierten angehért, so muB bei pg 10,3, wo die Kon- 
zentrationen derselben gleich sind, die halbe Anzahl der Molekiile den 
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einen Absorptionstyp und die andere Halfte den anderen haben. Die 
Werte fiir die Absorption bei pg 10,3 wiirden also bei jeder Wellenlange 
arithmetische Mittel zu den Kurven 1 und 2 ausmachen. Die Kurve von 
STENSTROM und REINHARD sind damit vereinbar, was ihre erste An- 
nahme stark stiitzt. 

Abb. 3 (Kurven 2 und 3) zeigt den Verlauf von Absorptionsspektra 
fiir verschiedene Thymushistonpraparate. Diese weisen sowohl in neutraler 
(s. CASPERSSON 1936) wie saurer Reaktion einen charakteristischen 
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Abb. 3. Absorptionsspektren von Serumalbumin (Kurve 1) und Thymushistonpraparaten 
(Kurven 2 und 3). Die Kurven 4, 5 und 6 zeigen die Absorption dreier anderer Histonpraparate 


mit weniger ausgesprochener Maximumverschiebung. Die Absorption der verunreinigenden 
Nukleinsdure ist davon abgezogen, wobei die Verschiebung deutlich wird. 
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Absorptionsverlauf auf. Das Histon wird durch Saureextraktion aus 
Nukleohiston dargestellt. 

Infolge der auBerordentlich hohen Absorption, welche die Basen der 
Nukleinsaure haben, muB schon eine sehr geringe, kaum zu vermeidende, 
Verunreinigung mit Nukleinsaéure oder aus dieser abgespaltenen Purin- 
basen im Absorptionsspektrum als ein iibergelagertes Maximum bei 
2600 A deutlich hervortreten. Wird diese Absorption von den Kurven — 
subtrahiert, so geht hervor, daB die Eigenabsorption der Eiwei8substanzen 
ein in saurer Lésung 50—100 A langwelligeres Maximum hat als Serum- 
albumin oder Globulin. Die Lage ist bei den einzelnen Praparaten etwas 
verschieden. Dies ist gerade der Effekt, welcher dem Obengesagten nach 
zu erwarten war. Untersucht sind 6 verschiedene Histonpraparationen 
aus Thymus, welche samtlich die nach Kossgt fir Histone charakteri- 
stischen Fallungsreaktionen geben. 

Der Unterschied in,der Lage des Maximums zwischen den, Histonen 
und den Serumalbuminen und Globulinen mag. recht klein. erscheinen. 
Wenn das Maximum. iiber, eine -Nukleinsiureabsorption gelagert wird, 
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welche gerade in dem betreffenden Gebiet rasch fallt, wird der Unter- 
schied jedcch sehr augenfallig, was von Abb. 4 demonstriert wird. Die 
nahere Erklarung hierfiir geht aus Abb. 7 auf S. 574 hervor. 

Da die EiweiBabsorption bei dieser Wellenlange ganzlich von den 
Tyrosin- und Tryptophanbanden bestimmt wird, von welchen die letztere 
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Abb. 4. Absorptionsspektren fiir 0,85°/,»ige saure Lésungen von Serumalbumin und einem 
Thymushistonpraparat (Kurve 1 und 2) vor und nach Zusatz von Nukleinséure zu 0,03°/oo 
(Karve 3 und 4) bzw. 0,015°/o. (Kurve 5 und 6), Sdmtliche histonhaltigen Lésungen (ge- 
strichelt) zeigen eine Ausbiegung bei etwa 2800 A, welche sich bei den Albuminlésungen 
(ausgezogen) nicht beobachten 1la8t. 





fix zu sein scheint, muB die Verschiebung auf eine Lageaénderung der 
Tyrosinbande um 100—150 A nach der langwelligen Seite zuriickzufiihren 
sein im Vergleich zu EiweiBsubstanzen vom Albumintyp, und man muf 
vermuten, daB diese Veranderung von dem hohen Gehalt an Diamino- 
sduren verursacht wird. Den direkten Beweis fiir diesen Mechanismus 
kénnen nur Untersuchungen der betreffenden Dipeptide liefern, welche 
nicht ausgefiihrt wurden, da Beobachtungen an Histonpraparaten, welche 
man nach KosseLs Untersuchungen iiber die Bildungsweise derselben 
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fiir ziemlich uneinheitlich halten muB, nicht voll beweisender Wert zu- 
erkannt werden kann. Deshalb sind auch die Wahrscheinlichkeitsbeweise 
von Bedeutung, welche der Umstand liefert, daB das langwellige Band 
gerade in denjenigen Zellstrukturen besonders ausgepragt zur Beob- © 
achtung gelangt, bei welchen Farbungsversuche das Vorkommen von 
Substanzen mit mehr basischem Charakter als dem der Hauptmasse der 
ZytoplasmaeiweiBstoffe zeigen. 

Die langwellige Bande (2800—2850 A), welche in gewissen Kern- 
elementen beobachtet worden ist (s. u.), kann also durch die Annahme 
vollig erklirt werden, daB dieselbe von basischen EiweiBkérpern mit auf 
2850—2900 A verschobenem Tyrosinmaximum bedingt wird, was von 
Modellversuchen gestiitzt wird. Da die Bande nach sehr intensiver Fett- 
extraktion bestehen bleibt, erscheint zur Zeit keine andere Erklarung 
méglich, bis auf die Annahme bisher unbekannter Substanzen, was im Hin- 
blick auf den hohen Wert der Absorption auBerst unwahrscheinlich ist. 

In Erwartung weiterer Untersuchungen dieses Mechanismus wird im 
folgenden die Bezeichnung ,,Eiwei8 vom Histonabsorptionstyp“ ver- 
wendet. Fiir Eiweif mit dem Absorptionstyp der Albumine und Globuline 
wird die Bezeichnung ,,Eiwei8 vom héheren Typ“ gebraucht. 

Die Absorption unter 2600 A ist so unspezifisch, daB sie fiir mehr ins 
einzelne gehende Studien nicht verwendbar ist. Das Phenylalanin 
sollte theoretisch mit Hilfe der kleinen iiberlagerten Banden desselben 
bestimmbar sein. Diese sind indessen dermaBen schwach, daB schon 
mit gewdhnlichen spektrographischen Methoden eine Bestimmung 
auBerst schwer und unsicher ist. AuBerdem wird dieselbe durch die An- 
wesenheit von Tryptophan gestért; alles dies erschwert die Bestimmung 
in hohem Grade. 


Analyse der Absorptionskurven. 

Die Absorptionskurven der Kernsubstanzen miissen sich aus folgenden 
Komponenten zusammensetzen (s. Abb. 5): 1. Nukleinsaéuren, d. h. aus 
der Pyrimidinringbande bei 2600 A sowie einer unspezifischen Absorption, 
welche mit fallender Wellenlange von einem Minimum bei 2300 A ansteigt, 
2. EiweiB, aus a) der Tryptophanbande bei 2750 A mit unspezifischer 
Absorption in kurzen Wellenlangen, b) der Tyrosinbande bei 2950 A - 
in alkalischer und 2750 A in saurer Reaktion sowie unspezifischer Ab- 
sorption, weit héher in alkalischer Lésung, c) ibrigen Aminosaéuren mit 
einer Absorption von unspezifischem Charakter, bei in Betracht kom- 
menden Mengen von etwa 2500 A ziemlich rasch steigend, und d) einigen 
sehr schwachen Absorptionsbanden, welche auBer acht gelassen werden 
k6nnen, 3) aus einer rein unspezifischen, der vierten Potenz der Wellen- 
lange ungefahr umgekehrt proportionalen Absorption, die von der 
Lichtstreuung im Praparat bedingt ist. Die letzte ist bei Wellenlingen 
tiber 2600 A unerheblich. 
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Abb. 1 zeigt das Absorptionsspektrum fiir Thymonukleinsaure, 
0,5-10-2° mg pro yu*, Tryptophan in saurer Lésung in gleicher Menge, 
sowie Tyrosin in saurer und alkalischer Lésung (10-1° mg pro y*). (Die 
Tyrosin- und Tryptophanwerte sind aus den Werten von HoLipay um- 
gerechnet). Die untere Kurvengruppe ist die durch graphische Differentia- 
tion gewonnene Ableitung der oberen. Der berechnete Verlauf der Tyro- 
sinabsorption bei verschiedenen Verhaltnissen zwischen dem dissoziierten 
und undissoziierten Teil geht aus Abb. 2 hervor. 

Die oben angefiihrte Ansicht, daB 
die Lage des Tyrosinmaximums in saurer 
Lésung von der Menge der an Tyrosin- 
gruppen gebundenen basischen Amino- 
siuren beeinfluBt wird, fiihrt ein spe- 
zielles Moment in die Analyse ein. 
Theoretisch betrachtet sollten 6 Punkte 
der Kurve geniigen, um die vollstandige 
Analyse durchzufiihren. Dies setzt, auf 
Grund der unbedeutenden GréBe der 
Differenzen, eine Exaktheit bei den 
2200 2800 2600 2b 3000 Zena einzelnen Bestimmungen voraus, welche 

Wellenliinge sich nicht erreichen 148t; ein kleiner 
Abb. 5. Schema iiber die wichtigsten Fehler in einem einzigen Punkt wiirde 
Komponenten der Absorptionskurven. das ganze Resultat vollkommen ver- 


Kurve 1 Nukleinséure, 2a Tryptophan, 
2b Tyrosin (bewegliches Maximum, vgl. schieben, ohne die geringste Méglichkeit, 


re sth a 0 pyro: sa i festzustellen, welche Werte wahrschein- 
lich sind. Die Méglichkeit eines der- 

artigen Fehlers 148t sich bei Messungen mit einer derartig komplizierten 
Apparatur wie der hier verwendeten niemals ausschlieBen. AuBerdem ist 
die Form der unspezifischen Absorptionen, derjenigen der acyclischen 
Aminoséuren und der Lichtstreuung, nicht exakt bekannt. Deshalb 
wurde ein Verfahren mit schrittweiser Analyse zur Anwendung gebracht. 
Die gemessene Kurve wird graphisch zusammen mit ihrer abgeleiteten 
Kurve aufgezeichnet, die mit Gradplatte in einer geeigneten Anzahl 
von Punkten in nach Gutdiinken gewahlten Einheiten bestimmt. wird. 
Wie die MeBkurve die Summe der Absorptionskurven der enthaltenen 
Komponenten darstellt, so ist die Ableitung der MeSkurve in jedem 
Punkt die Summe der Ableitungen der Komponentkurven. Wahrend 
keine der Komponentkurven unter 3000 A bis zur Nullinie herabgeht, 
so daB diese in keinem Punkt au8er acht gelassen werden kann, ist der 
Wert der abgeleiteten Kurven in jedem Maximum und Minimum Null, 
d.h.in ihrem Maximum oder Minimum beeinflu8t eine Komponent- 
kurve die Steigung der resultierenden Kurve ganz und gar nicht, da ihre 
eigene ja Null ist. Dies bringt eine bedeutende Vereinfachung und 
gleichzeitig eine Kontrolle der Berechnungen mit sich. Der einzelne 
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Ableitungswert, das Ma8 der Steigung der Kurve, hangt namlich nicht 
von einem einzigen MeBpunkt ab. 

Aus Abb. 1 geht hervor, da8 zwischen 2800 und 2950 A die abgeleiteten 
Kurven sowohl fiir Nukleinsaéuren wie fiir Tryptophan praktisch parallel 
zur Abszisse verlaufen, d. h. innerhalb dieses Gebiets sind die fallenden 
Aste der Kurven praktisch gerade Linien. Dieses Gebiet ist gerade das, 
innerhalb welchem sich das Maximum des Tyrosins verschiebt. Abb. 6 
zeigt, was vor sich geht, wenn eine Absorptionsbande vom Typ des 
Tyrosins (3) eine linear steigende 
Absorption (2) tiberlagert. Abhangig 
von der Steigungsgeschwindigkeit 


von Kurve 2 wird sich das Maxi- | ora 
mum der Resultantenkurve (1) in 

verschiedenem Grade verschieben. 

In dem hier vorliegenden Fall ist 

diese Geschwindigkeit nicht bekannt, 

3 

maximums nicht direkt aus der MeB- 

kurve bestimmen 1aBt. Die abgelei- 

4 
metrisch ist (im eigentlichen Gipfel- a SS. 
gebiet) und von der idealen Parabel- iN h 

\ 

“aN 


tete Kurve des Maximums (4) muB, 
wenn dasselbe einigermaBen sym- 
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weshalb sich die Lage des Tyrosin- 
form abweicht, einen Wendepunkt 
haben. Die abgeleitete Kurve 5 fiir 
die gerade Linie 2 ist eine der Ab- 
szisse parallele Gerade, unabhangig Abb. 6. Siehe Text. 

von der Steigung der Linie. Nur 

der Abstand derselben von der Abszisse andert sich mit der Steigung. 
Die Ableitung der Resultantenkurve Kurve 6 muB folglich aus der ab- 
geleiteten Kurve des reinen Maximums bestehen, die nur parallel auf- 
warts oder abwarts verschoben wird. Der Wendepunkt wird sich natiir- 
lich hierbei nicht andern, sondern gibt nach wie vor die Stelle des Maxi- 
mums der Komponentkurve (3) an. Auf diese Weise la8t sich direkt 
aus der abgeleiteten Kurve der MeB8kurve der Ort fiir das Maximum des 
Tyrosins ableiten, unabhangig von der Menge anderer enthaltener Sub- 
stanzen. Die Steigung der abgeleiteten Kurve im Wendepunkt ist, wie 
man leicht einsieht, der Menge von selektiv absorbierender Substanz 
proportional, weshalb der Wert der zweiten Ableitung (tg «) in diesem 
Wendepunkt ein Ma8 der Menge des enthaltenen Tyrosins ist. Es ist 
jedoch schwierig, dies mit geniigender Exaktheit zu bestimmen, weshalb 
es nur als Kontrolle verwendet wird. 


Wenn die Lage fiir das Maximum des Tyrosins bestimmt ist, kann die 
zugehérige Kurvenform aus Abb. 2 entnommen werden. Uber 2600 A 
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kénnen in der Regel die oben unter 3 und 2c angefiihrten Absorptionen 
unberiicksichtigt gelassen werden. (Dies ist zulissig, wenn die Absorptions- 
kurve bis nahe an Null bei 3100 A herabgeht. Die unspezifisehen Ab- 
sorptionen steigen namlich so langsam, daB dieselben, wie sich berechnen 
148t, nur kaum 2mal so groB bei 2600 A sein kénnen). Es bleiben dort 
nur die drei Komponenten Tyrosin, mit bekanntem Kurvenverlauf, 
Tryptophan und Nukleinsaure iibrig, und aus drei Punkten der Absorp- 
tionskurve lassen sich die Héhen der drei Kurven berechnen. Gleich- 
zeitig wurden dieselben Berechnungen mit Hilfe der abgeleiteten Kurven 
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Abb. 7A—C. Schematische Darstellung der Entstehung der drei wichtigsten Typen von Ab- 
sorptionsspektra. Eingehende Komponenten in A: Nukleinsféure und Eiwei8 vom Histontyp, 
in B: Nukleinséure und Eiwei8 von héherem Typ, inC: Nukleins&éure und EiweiB beider Typen. 


so vorgenommen, da8 eine miéglichst groBe Anzahl von Punkten in die 
Berechnungen einbezogen wurde, was aus den oben angegebenen Griinden 
zu empfehlen ist. 

_ Abb. 4 sowie die beiden Typkurven A und B in Abb. 7 geben zwei 
wichtige Haupttypen an: Nukleohiston sowie NukleinséureeiweiBsalz mit 
Albumincharakter des Eiwei8es. Schon fiir das Auge tritt ein distinkter 
Unterschied in derartigen ausgepragten Fallen hervor. Liegt das Maximum 
des Tyrosins unter oder in der Gegend von 2800 A, so wird das EiweiBmaxi- 
mum praktisch véllig von dem der Nukleinsaéure tiberdeckt und macht 
sich fiir das Auge nur als eine Verbreiterung des Nukleinsturemaximums 
bemerkbar (B). Liegt das Tyrosinmaximum nur 50—100 A davon ent- 
fernt, so befreit sich das Eiwei8maximum von dem Nukleinséuremaxi- 
mum und tritt deutlich als ein Hiigel am fallenden Teil der Kurve oder 
sogar als ein flaches separates Maximum hervor (A). Das Aussehen 
der Nukleinsiurebande ist auch typisch, im ersteren Falle verbreitert 
und nach der langwelligen Seite verschoben, im zweiten schmal, etwas 
zugespitzt und in ausgepragten Fallen oft auf Grund des rasch steigenden 
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unspezifischen Absorptionsschenkels der dissoziierten Form des Tyrosins 
nach der kurzwelligen Seite verschoben. 

Diese Typkurven zeigen auch, daB MeBwerte mit einem Abstand von 
héchstens 50 A erforderlich sind, damit die Einzelheiten geniigend 
deutlich hervortreten. 


Methodik. 

Die Messung der Ultraviolettabsorption von Chromosomeneinzel- 
heiten zum Zweck der Aminosaéureanalyse stellt betraichtliche Anspriiche 
an die verwendete MeBmethodik, und zwar aus folgenden Griinden: 
1. Die Lichtregistrierungsanordnung mu8 so empfindlich sein, damit 
die Exponierungszeiten fiir das Objekt so kurz werden, da8 dasselbe 
trotz der notwendigerweise intensiven Belichtung der Objektebene nicht 
geschadigt wird (s. Punkt 2). 2. Das zu messende Objekt ist auBerordent- 
lich klein, so daB der MeBpunkt einen Durchmesser von nur einigen 
Zehntel u hat, und muB mit derselben Exaktheit lokalisiert werden kénnen. 
3. Die Absorption ist niedrig, teils ist das Objekt oft klein und teils sind 
die Absorptionen der Eiwei8substanzen niedrig. Wenn es sich um eine 
ins einzelne gehende Analyse des Kurvenverlaufs bei EiweiSstoffen 
handelt, werden die Anforderungen an die Genauigkeit sowohl der 
Messung wie der Reinigung des Lichts groB. 4. Es ist notwendig in einer 
Serie von nahe aneinander liegenden Wellenlangen zu messen, um 
einen geniigenden Detailreichtum der EiweifSabsorptionskurve zu er- 
zielen, was eine Lichtquelle mit kontinuierlichem Spektrum erfordert. 
Auch das linienreiche Quecksilberspektrum ist in dem _ betreffenden 
Gebiet bei weitem nicht allen Anspriichen gewachsen. AuBerdem sind 
die Anforderungen an spezifische Intensitét enorm, da der MeBpunkt 
so klein ist und man ja mittels eines optischen Systems nicht eine spezi- 
fische Intensitat erreichen kann, welche die der verwendeten Lichtquelle 
iibersteigt. 

Bei diesen Messungen kann natiirlich nur eine photoelektrische 
MeBtechnik zur Anwendung gelangen, da die Genauigkeit einer photo- 
graphischen Methode (s. CASPERSSON 1936) viel zu niedrig ist. Die ver- 
wendete Apparatur ist in dieser Zeitschrift friiher in etwas einfacherer 
Form (Lichtquelle, Sektoranordnung) beschrieben worden (CASPERSSON 
1939, auch 1937 und 1938) und ins einzelne gehende Beschreibungen 
sind am Cytologen-Kongre®B in Ziirich 1939 und im J. microsc. soc. 1939, 
aus welchem Abb. 8 entnommen ist, erstattet worden. 

Die einzige Lichtquelle, welche in Betracht kommen kann, ist eine Hochdruck- 
quecksilberlampe. Um eine geniigend kontinuierliche Strahlung zu erhalten muB 
dieselbe mit hohem Uberdruck brennen. Infolge der Verbreiterung der Umwendungs- 
linie bei 2540 A mit dem Druck muB8 der Abstand vom Lichtbogen zur Lampen- 
wand méglichst kurz und diese effektiv gekihlt sein. Pairs wassergekiihlte 
Superhochdrucklampe geniigte diesen Anforderungen, und die Lichtintensitat reicht 
gerade fiir die Messungen aus. Die Anordnung geht aus der Abb. 8 hervor. A ist 














Torbjérn Caspersson: 





576 


die wassergekiihlte Quecksilberlampe, welche in einem speziellen Trager so nahe 
an den Eintrittsspalt angebracht ist, daB sie die Eintrittspupille des Monochro- 
mators ganzlich ausfiillt, dies um unndétige Lichtverluste im optischen System zu 
vermeiden. C ist der Spiegelmonochromator, ZeiB, Offnungsverhaltnis 1:5. Das 
Bild der Austrittsspalte wird von einem Quarz-Flu8spatachromat durch einen 
in geschmolzenem Quarz ausgefiihrten Kondensor H auf das Objekt I geworfen. 
Die Optik ist KéutEer-v. Ronrs Objektiv fiir Ultraviolett (K) sowie Okular aus 














Abb. 8. Siehe Text. (Aus CaSPERSSON: J. microsc. soc. 1939.) 


geschmolzenem Quarz (Z). Das Bild, welches mittels K6HLERs (1904) ,,Sucher- 
anordnung“ Y eingestellt werden kann, wird durch ein Quarzglasprisma M auf die 
Photozelle R (Natrium-Edelgaszelle) geworfen. N ist ein rotierender Sektor, der 
wahrend des Gangs umgestellt und abgelesen werden kann und eine Ablesungs- 
genauigkeit von 1/, °/y) gewahrt. P ist K6uteRs Anordnung mit rotierender Funken- 
strecke, diese wurde hier zu Messungen in den niedrigsten Wellenlangen verwendet. 
X ist eine Kamera, O eine Zentrierungsvorrichtung und S, 7’, U sind das Prinzip- 
schma fir die Messung des Photostroms. Diese Anordnung wechselt je nach 
dem Objekt. Einer der bei den Chromosc ungen allerwichtigsten Teile 
ist auf der Abbildung nicht dargestellt, und zwar der Objekthalter. 

Die Mesgung geht so vor sich, daB das Objekt in den Halter emgebracht, der zu 
messende Teil in die Achse des optischen Systems eingestellt und mittels der Zen- 
trierungsvorrichtungen auf die Photozelle projiziert wird. Dann wird das Objekt 
aus der optischen Achse entfernt und in die letztere ein vom Objekt freies benach- 
bartes Gebiet im Praparat gebracht, worauf der Sektor N auf denselben Photo- 
strom umgestellt wird, welcher vorher erhalten worden war. Die Durchlassigkeit 
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des Objekts wird direkt an der Graduierung des Sektors abgelesen. Um die Mes- 
sungen in derselben und in verschiedenen Wellenlangen wiederholen zu kénnen, 
muB die Objektverschiebung so exakt erfolgen, daB derselbe Punkt wieder in die 
Hauptachse gebracht wird. Bei Chromox ungen, wo die Me8punkte bis 
auf ein Zehntel w herabgehen kénnen, muB die Verschiebung bis auf 0,1 « genau 
reproduzierbar sein. Dies wurde dadurch erreicht, daB die Quarzplatte mit dem 
Objekt in einem ‘Trager angebracht wurde, welcher zwischen zwei 

platten federnd aufgehangt worden war. Von einer Druckdose, deren Membran von 
regulierbarem Luftiiberdruck gespannt wird, wird der Bewegungsimpuls iiber eine 
Pelotte auf den Trager iibertragen. Wenn der Druck in der Dose mittels einer Queck- 
silbermanometeranordnung geandert wird, verschiebt sich der Trager, und wenn 
der urspriingliche Druck wiederhergestellt. wird, dann wird der Trager durch die 
Elastizitét der Bergkristallplatten in die Ursprungslage zuriickgebracht, mit der 
Reproduzierbarkeit, welche, wie oben ausgefiihrt wurde, notwendig ist. Da8 
die Reproduzierbarkeit ausreichend ist, wurde in besonderen Versuchen fest- 
gestellt, welche nicht wiedergegeben werden, da die hier angefiihrten Messungen 
dasselbe beweisen. Damit ist das erste der aufgestellten Postulate erfiillt. Der hohe 
Grad von Exaktheit in der Bewegung ist auf die ideal-elastischen Eigenschaften 
der Kristallplatten zuriickzufiihren. Es gelang nicht, einen Federstahl zu finden, 
welcher mit einer vélligen Reproduzierbarkeit der Bewegung arbeitete — im besten 
Falle betrug die Reproduzierbarkeit 0,5 4, war also von einer ganz anderen GréBen- 
ordnung als bei den Kristallplatten. 

Bei den Messungen war die Breite des verwendeten Spektralbandes unter 20 A, 
im Gebiet iiber 2700 A, wo die EiweiBbande liegt, unter 5 A. Um Reste von zer- 
streutem, sichtbaren und langwelligen Ultraviolettlicht zu entfernen, wurde ein auf 
der Abbildung nicht markiertes zweites Prisma aus geschmolzenem Quarz mit 
einem Brechungswinkel von 45° nach der Austrittsspalte des Spiegelmonochromators 
eingefiigt. Dieses fungiert mit dem Quarz-FluBspatachromat EH sowie der Kon- 
densoreintrittsspalte wie ein zweiter Monochromator mit geringerer Auflésungs- 
fahigkeit als C. .Danach lie8 sich kein Einflu8 von Verunreinigungen mit fremdem 
Licht beobachten. 

Die Apertur des beleuchtenden Strahlenbiindels hielt sich bei ungefaihr 0,3—0,2, 
weshalb eine Korrektur wegen konischen Strahlengangs durch das Objekt nicht 
erforderlich ist. 

Zur Erfillung der Anforderungen 3 und 4 erwies es sich in der Regel als aus- 
reichend, mit einer einfachen Photozelle ohne Korrektur fiir Variationen der Licht- 
quelle zu arbeiten, und zwar deshalb, weil die Lampe nach Abkoppelung der Haupt- 
belastungen des Netzes einigerma8en stabil ist und da der Sektor so ausgefihrt 
ist, daB der Umschwung zwischen den beiden Me8momenten binnen einigen Se- 
kunden stattfinden kann, einer Zeit, wihrend welcher die Schwankungen der Licht- 
quelle verschwindend gering sind. Die Zweizellenkopplungen haben gewisse Nach- 
teile, vor allem den der betrachtlich langeren B leucht d des Objekts, 
welches dieselben weniger geeignet erscheinen laBt. Die Saitenelektrometerkopplung 
besitzt einen groBen Vorteil in der Geschwindigkeit, welche die Exponierungszeiten 
sehr kurz macht, in der Regel etwa 10 Sek. mit einem Elektronenstrom von 1 bis 
10 Mill. Elektronen pro Sekunde. Da die Photozelle, um die kiirzeste Exponierungs- 
zeit zu erreichen, eine gasgefiillte Natriumzelle ist, welche nahe an der Glimm- 
spannung arbeitet, muB die Anzahl der primaren Photoelektronen schatzungsweise 
100mal niedriger liegen. Die Messungen sollen eine Exaktheit von 0,1% gestatten, 
woraus hervorgeht, daB schon die Zeitunierschiede in der statistischen Elektronen- 
verteilung eine nennenswerte Steigerung der Empfindlichkeit verhindern. Auf 
Grund dieser Faktoren wiirde eine Vermehrung der Empfindlichkeit auf das 10fache 
und dariiber, d.h.eine Verkirzung der Belichtungsdauer auf 1/,, die absolute 
Grenze des Zulassigen darstellen. Diese wurde sowohl mittels Verstérkeranordnung 
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(CasPERsson 1937/38) wie empfindlicheren Elektrometers erzielt. Der groSe Nach- 
teil der Verstarkeranordnung liegt darin, daB sich diese nicht geniigend gegen Sté- 
rungen durch den Funken in der KOuLERschen Beleucht g abschirmen 
la8t und in Kombination mit dieser unbrauchbar ist. Auch sonst hat dieselbe bis 
auf den Preis durchaus keine Vorteile gegeniiber den modernen Elektrometern 
(LzyBoLps neuere HorrMan-Elektrometer) und ist zudem weit schwieriger zu 
handhaben. Das Vakuum-Duant-Elektrometer nach Horrman gestattete bei 
bequemer Arbeitsweise eine Empfindlichkeitserhohung auf das 10fache, bei fast 
derselben leichten Handhabung wie mit dem Lutz-EpELManNNschen Saitenelektro- 
meter. Bei Arbeiten innerhalb des langwelligen Gebiets ist dies ein groBer Vorteil, 
welcher in einem anderen Zusammenhang ausgeniitzt wird, aber unter 3000 A 
ist leider dieser Vorteil bei den in diesem Fall in Betracht kommenden starken 
VergréBerungen illusorisch, da die Einstellung in jeder Wellenlange sich nicht in 
kirzerer Zeit als etwa 10 Sek. bewerkstelligen 148t, und setzt man die Lichtstarke 
auf ein Zehntel herab, dann erfordert ja diese Prozedur in entsprechendem Grade 
langere Zeit. 

Die SchluBfolgerung aus diesem Experiment mit verschiedenen Verfahren ist 
also, daB mit den Photozellen, welche zur Zeit verfiigbar sind, das Lutz-EDELMANN- 
sche Saitenelektrometer praktisch die Ausriistung darstellt, welche die Anforderungen 
an Genauigkeit und Schnelligkeit bei den Objekten, um welche es sich hier handelt, 
am besten erfiillt. Die statistischen UnregelmaBigkeiten im Elektronenstrom 
ziehen unmittelbar unterhalb des Verwendungsgebiets der Saitenelektrometer- 
kombination eine Grenze. Diese Grenze 14Bt sich mittels des Horrman-Elektro- 
meters mit ausreichen” r Exaktheit und einer Stabilitét erreichen, welche alle 
Verstarkeranordnungen bei weitem iibertrifft. Da die Grenze von UnregelmaBig- 
_keiten im Photoelektronenstrom bestimmt wird, ware natiirlich jeder Versuch, 
beispielsweise mit Zahlréhren weiter vorzudringen, sinnlos. 





Messungen an Speicheldriisenchromosomen 
(Drosophila melanogaster, gt w*). 

Die Driisen wurden in RineErRscher Losung disseziert, in 50%ige 
Essigsaéure gebracht, in welcher sie etwa 1 Min. liegengelassen wurden, 
worauf die Essigséure durch 50 %ige Essigséure mit 1,25% Lanthanacetat 
ersetzt und das Praparat ausgestrichen wurde. Lanthan ist ein ausge- 
zeichnetes Fallungsmittel fiir Polynucleotide (HAMMARSTEN und TEOo- 
RELL 1928). Dasselbe hat keine selektive Absorption iiber 2000 A. Die- 
jenigen Oberflichen des Chromosoms, welche in die Photozelle pro- 
jiziert wurden, hatten einen Durchmesser von ungefahr 0,24. Die 
Messung erfolgte gegen ein freies Gebiet innerhalb eines Umkreises von 
5 uw, vom MeBpunkt aus gerechnet. 

Abb. 9 zeigt eine Gruppe von Kurven von der Chromozentrumregion. 
Die ausgepragte Chromomerenstruktur des Chromozentrums tibt keinen 
EinfluB auf die Messung aus, da der MeBwert ja ein WertmaB des totalen 
Lichtverlustes in der optischen Achse gibt, also dessen, was bei der Passage 
durch das gesamte Objekt absorbiert wird. Das Praparat ist so dick, 
da8 mehrere Schichten von Chromomeren passiert werden, und da die- 
selben regellos verteilt sind, wird der Me8wert ein Durchschnitt. 

Samtliche Kurven haben den charakteristischen zweigipfligen Ver- 
lauf. Die abgeleiteten Kurven zwischen 2800 und 3000A sind unten 
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eingezeichnet. Samtliche haben ein Gebiet um 2900 A, in dem die Kurve 
praktisch gerade verliuft, und in welchem sich ein Wendepunkt befindet. 
Innerhalb dieses Gebiets liegt also der Gipfel des Tyrosinmaximums, 
was nach dem oben angefiihrten bedeuten muB, daB der Hauptteil, nach 
Abb. 2 wenigstens 3/, des Tyrosins in der Phenolgruppe dissoziiert ist. 
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Abb. 9. Absorptionsspektren von Chromozentren. Rechts unten befinden sich die ab- 
geleiteten Kurven. Ihre waagerechten Gebiete gruppieren sich um 2900 A (zwischen 2870 A 
und 2930 A). 


Die EiweiBsubstanz im Chromozentrum scheint also ausgesprochen basi- 
schen Charakter haben. 

Die nahere Analyse von Tyrosin, Tryptophan und Nukleinsaure 
ergibt als Durchschnitt eine Menge von 0,15-10-1° mg Tyrosin, 0,05- 
10° mg Tryptophan und 0,8-10-°mg Nukleinséure, berechnet als 
Natriumthymonukleat, pro Quadratmicron. Die Schichtdicke ist nicht 
genau bekannt, weshalb die relativen Konzentrationen nicht bestimmt 
werden konnten. Dieselbe diirfte bei etwa 3 liegen. Nimmt man 
eine Eiwei8konzentration von 10% an, dann wiirden diese Werte einem 
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Gehalt von 6% Tyrosin und 2% Tryptophan im EiweiB entsprechen, 
d.h.einem ziemlich tyrosin- und tryptophanreichen EiweiBstoff, mit 
derselben Proportion dieser Aminoséuren wie in den SerumeiweiB- 
substanzen. Dies sowie der basische Charakter entspricht vdéllig der 
durchschnittlichen Zusammensetzung von Histonen, beispielsweise dem 
Thymushiston (5,2% Tyrosin, 1,5% Tryptophan, 25% Diaminosauren). 
Die Analyse erklart die Zusammensetzung der MeBkurve iiber 2500 A ziem- 
lich vollstandig. Wenn nennenswerte Mengen von EiweiBsubstanzen von 
nichtbasischem Typ anwesend waren, dann wiirde das Tyrosinmaximum 
derselben bei etwa 2800 A 
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Wellenlénge A 
Abb. 10. Absorptionsspektren von Zwischenscheiben. Die substanzen mit groBer 
Skizze oben demonstriert die durchschnittliche Gré8e der Wahrscheinlichkeit aus- 
MeBflache bei allen diesen Messungen. 
geschlossen werden. 

Die Zwischenscheiben haben einen ganz anderen Absorptionstyp 
(Abb. 10). Ihre Absorption ist sehr niedrig — sie betragt nur wenige 
Prozent —, ist aber gut meBbar. Es tritt keine Nukleinséurebande 
hervor, was zeigt, daB diese Regionen nukleinsaurefrei sind oder jeden- 
falls weniger als 1% von dieser Substanz enthalten. Die Kurve weist ein 
distinktes Maximum bei 2750—2800 A auf und sinkt gegen héhere Wellen- 
langen hin rasch ab. Es existieren daher keine Anhaltspunkte fiir die 
Annahme von speziell basischen EiweiBkérpern, sondern die Haupt- 
masse muB aus Eiweifsubstanzen von anderem '‘I'yp bestehen. Das 
Verhaltnis von Tyrosin zu Tryptophan sowie die Mengen dieser Amino- 
siuren, wenn man annimmt, daB die EiweiBkonzentration bei ungefahr 
10—15% liegt, und das Fehlen des basischen Charakters laBt diese 
EiweiBsubstanzen den gewoéhnlichen héheren EiweiSstoffen der Albumin- 
Globulingruppe am ahnlichsten erscheinen. Nur eine approximative 
Bestimmung ist infolge der niedrigen Absorption — im Maximum nur 
bei etwa 10—15% — miéglich. Natiirlich kann nicht ausgeschlossen 
werden, daB es sich hier um spezielle EiweiBstoffe mit sonst von Albu- 
minen und Globulinen abweichenden Eigenschaften handelt, aber bis 
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auf weiteres wird hier die Bezeichnung ,,EiweiB von héherem Typ“ 
verwendet. Auffallend ist der Unterschied zwischen dieser oder diesen 
EiweiBsubstanzen und denjenigen vom ,,Histontyp* im Chromozentrum. 
Ob die Eiwei8stoffe in verschiedenen Zwischenscheiben verschiedene 
Zusammensetzung haben, dariiber gibt die Absorptionskurve natiirlich 
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Abb. 11. Absorptionsspektren von: 1: einem Chromozentrum _ (vel. Abb. 12), 2: einem 
Chromosomenansatz am Chromozentrum von heterochr Charakter, 3: einer 


euchromatischen Scheibe. Die Kurven 4, 5 und 6 sind von verschiedenen ,,Puffs“. 


keinen Aufschlu8 — sie vermittelt ja nur einige Hauptziige der Zu- 
sammensetzung. 

Diejenigen Teile der Chromosomen, welche eine an das Chromo- 
zentrum erinnernde Struktur haben, scheinen eine Zusammensetzung 
zu haben, die der des Chromozentrums ahnlich ist. Abb. 11 zeigt die 
Absorptionsspektren von einer chromatischen Scheibe des Euchromatins 
sowie von einem Chromosomenarm nahe seiner Insertion im Chromo- 
zentrum, innerhalb eines Gebiets, welches auf der BripaEsschen Karte 
in einer heterochromatin-ahnlichen Weise gezeichnet ist. Abb. 13 zeigt 
die vollstandige Analyse eines entsprechenden Teiles des Chromosoms 4. 
Beide Kurven zeigen distinkt, daB innerhalb dieses Gebiets erhebliche 
Mengen EiweiSsubstanzen von Histonabsorptionstyp vorhanden sind. In 
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Chromosom 4 ist das weniger ausgesprochen; Lage und Breite des 
Maximums zeigen, daB auch andere EiweiSstoffe von héherem Typ ein- 
gehen. Die Chromozentrumsinsertionskurve gibt dagegen nur Andeu- 
tungen hiervon. 

Die Kurven 4, 5 und 6 in Abb. 11 zeigen Absorptionsspektra von 
Puffs“. Auf die mégliche Zwischenstellung dieser Regionen zwischen 
eigentlich euchromatischen und heterochromatischen Chromosomen- 
teilen haben ScuuttTz, METz u. a. hingewiesen. Sie enthalten eine geringe 





Abb. 12. Aufnahme von dem in Abb. 11 gemessenen Kern. Die Me8punkte sind markiert. 
Wellenlange 2570 A. Objektiv: spez. korrigiertes Monochromat fiir 2570 A, num. Ap. 1,25. 
Beleuchtungsapertur etwa 0,8. VergréBerung 1100. 


Menge von Nukleinsauren sowie ein starkes Maximum noch bei 2900 A, 
welches das Vorhandensein von EiweiB vom Histontyp mit ungefahr 
derselben Tyrosin-Tryptophanverteilung wie in den heterochromatischen 
Regionen anzeigt. Die Tyrosinmaximumverschiebung ist gréBer, was 
ein noch starkeres Uberwiegen der basischen Aminosauren andeutet, 
das nur dem Verhalten bei gewissen Nukleolen vergleichbar ist. Die 
chemische Zusammensetzung stiitzt also die oben genannte Betrachtungs- 
weise, und deutet auch auf enge Beziehungen zum Nukleolusmechanismus. 

Diese chemischen Befunde zeigen eine auffallend gute Parallele zu 
gewissen cytologischen Beobachtungen von Poutson und Merz (1938) 
an Chironomus und Sciara. Sie sahen in ,,puffs“ und ,,bulbs‘‘ extreme 
Formen von der Neigung des Heterochromatins, in sich achromatisches 
Material zu sammeln. Ihre Beobachtung, daB diese Ansammlung ohne 
irgendwelche Verkiirzung des Chromosoms geschieht, ist im guten Ein- 
klang mit der unten gemachten Annahme, da8 Zwischenscheiben und 
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Nukleolarsubstanz telophasische Produkte von den beiden Chromatinarten 
sind. Die engen Beziehungen zum Nukleolarmechanismus werden auch 
von BavErs Chironomiden-Beobachtungen gestiitzt, wo er einen kon- 
tinuierlichen Ubergang zwischen Nukleolarsubstanz und intrachromoso- 
maler Substanz findet und hervorhebt. 
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Abb. 13. Analyse vom heterochr tischen Teil des Chromosoms 4 nage an der Chromo- 
zentr lle). _Kurve 33 MeBkurve, 3: Nuklei 4: Tyrosinkompo- 
nente, 5: Tryptoph 2: Summe der Komponenten. Ergebnis: Tyrosinmaxi- 





mum bei 2850 A, d. h. ziemlich weit nach rechts verschoben, also von | Histontyp HiweiBe. 
Tyrosinmenge etwa 0,1. 10-°° mg, Tryptophanmenge 0,04-10*°mg, Thy 
menge 0,6-10-° mg pro v*. Die Ubereinstimmung ist bis 2750 A gut, darunter schlecht , 
was die Anwesenheit von etwas Eiwei8, mit kurzwelligerem Absorptionsmaximum 
d.h. Eiwei8 von héherem Typ, anzeigt. 








Die nukleinsiurereichen euchromatischen Scheiben bieten bei der 
Analyse Schwierigkeiten. Es ist schwierig, zur Detailanalyse geniigend 
sichere, reproduzierbare Werte fiir die dickeren Scheiben zu erhalten, 
da dieselben eine dermaBen hohe Absorption haben und da die absor- 
bierende Nukleinsiure in einem so scharf begrenzten kleinen Gebiet 
angesammelt ist, daB sogar eine Genauigkeit der Objektverschiebung 
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von 0,1 « gerade noch ausreicht. Die Absorptionsspektra von konflu- 
ierenden Gruppen dichtliegender Bander, welche man in schlechten 
Praparaten erhalt, zeigen natiirlich das Nukleinséureband sowie EiweiB 
vom héheren Typ der Zwischenscheiben: Diejenigen Kurven, welche 
als am wahrscheinlichsten zu betrachten sind, deuten indessen mit 
betraichtlicher Wahrscheinlichkeit darauf hin, daB in der eigentlichen 
Scheibe eine EiweiBkomponente vom Histontyp eingeht und auBerdem 
EiweiBsubstanzen vom héheren Typ. Dies ist nimlich die einzige Kom- 
bination, welche Kurven wie auf Abb. 11 geben kénnen: ein breites 
Maximum bei 2600A und dann ein ziemlich gleichmaBig fallender 
Kurvenast mit einem verhaltnismaBig hohen Wert bei 3000 A (s. Abb. 7c). 
Eine Detailanalyse der Aminosaureverteilung war bei dem bisherigen 
beschrankten Material nicht méglich. 

Die nichtselektive Absorption unter 2600 A ist bisher iiberhaupt 
noch nicht erértert worden. Zu dieser tragen 1. der steigende Ast der 
aromatischen Aminosduren, wobei zu bemerken ist, da® die Absorption 
des Tyrosins in dissoziiertem Zustand weit héher ist als im undissoziierten, 
2. die aliphatischen Aminosauren und 3. die Lichtstreuung bei. Faktor 3 
ist bei in der hier angegebenen Weise behandelten Praparaten un- 
erheblich (vgl. CasPpERssSON 1936, 1939). So ist die Absorption bei den 
hier in Betracht kommenden Schnittdicken fiir gefallte, trockene Thymo- 
nukleinsaure gegeniiber Luft noch bei 2500 A nur um 10—20% erhéht, 
und ist mit steigender Wellenlinge umgekehrt proportional der vierten 
Potenz hiervon. Theoretisch existieren Méglichkeiten, daB sich die 
nichtselektive Absorption der Aminosaduren bei der Bindung in dem groBen 
Molekil andert. Die aliphatischen Aminoséuren haben eine hochst 
variierende Intensitaét ihrer Absorption. All dies hat zur Folge, daB sich 
zur Zeit Messungen innerhalb dieses Spektralgebiets nichts Spezifisches 
entnehmen 1aBt. Die Verschiedenheiten in einzelnen Chromosomen- 
teilen sind jedoch von Interesse. Wenn die Absorption iiber 2600 A fiir 
zwei Regionen gleichartig ist, die eine aber eine deutlich schneller stei- 
gende nichtselektive Absorption besitzt, so muB dies auf eine Verschieden- 
heit in einem der drei oben angegebenen Faktoren zuriickzufiihren sein. 
Unterschiede in 1 und 3 sind unter den angegebenen Umstanden weniger 
wahrscheinlich, weshalb diese Verschiedenheit mit groBer Wahrscheinlich- 
keit auf Faktor 2, d.h.einen verschiedenen Gehalt an aliphatischen 
Aminosauren zu beziehen ist. 

Abb. 14 zeigt schematisch eine Zusammenstellung einiger der 
oben vollstindig wiedergegebenen Kurven. Hieraus geht hervor, daB 
das Chromozentrum (und in den meisten Fallen die Nukleolen) eine 
auffallend niedrige unspezifische Absorption hat, im Vergleich zu den 
Chromosomenarmen — auch zu den heterochromatischen Abschnitten 
Gerselben. Bei den ,,Puffs‘‘ wurden verschiedene Resultate erhalten, 
teils auffallend niedrige kurzwellige Absorption, teils gleichartige wie 
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bei anderen Chromosomenteilen. Interessant ist der Parallelismus zum 
Grade der Ordnung in diesen Chromosomenteilen. Die euchromatischen 
Teile, sowohl Scheiben wie Zwischenscheiben, haben eine hohe alipha- 
tische Amincsaéurenabsorption, wahrend dieselbe im Chromozentrum, 
welches nur Spuren der linearen Anordnung der Chromomeren aufweist, 
niedrig ist. Letzteres ist besonders auffallend, da ju die Verschiebung 
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Abb. 14. Vergleich verschiedener Absorptionstypen (siehe Text). Kurve 1: Chromozentrum, 

2: Chromosomansatz am Chromozentrum, 3: euchromatische Scheibe, 4: heterochroma- 
tischer Teil von Chromosom 4, 5: Chromozentrum, 6: Zwischenscheibe. 


der Tyrosinabsorption gegen 2900 A hin eine gleichartige Verschiebung 
der nichtselektiven Absorption dieser Substanz und damit eine Erhoéhung - 
der nichtselektiven Absorption mit sich bringt. Die in den Chromosomen- 
armen interkalierten heterochromatischen Regionen haben nicht die 
niedrige kurzwellige Absorption des Chromozentrums, sondern die hohe 
des Euchromatins. Der Chromosomansatz, unmittelbar am Chromo- 
zentrum gemessen (Abb. 11), hat eine Mittelstellung. Das Verhalten 
der ,,Puffs‘‘ ist nicht ausreichend untersucht, scheint aber ein wechselndes 
zu sein. Es sind also diejenigen Kernteile mit ausgepragt linearer An- 
ordnung, welche eine hohe aliphatische Aminoséureabsorption haben 
(ungeachtet ihres eu- oder heterochromatischen Charakters), wahrend 
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die ungeordneten diese vermissen lassen. Die eventuelle Zwischen- 
stellung der Puffs sowie ihre eventuelle Rolle bei der Nukleolenproduktion 
(vgl. Bauer, Merz) kénnen das inkonstante Verhalten derselben er- 
klaren. Ein hoher Gehalt an aliphatischen Aminosauren in denjenigen 
Teilen, welche sich durch Strukturkonstanz auszeichnen, 14Bt sich 
am einfachsten durch die Hypothese erklaren, da8 durch die linear 
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Abb. 15. Absorptionsspektren von Speicheldrii kleolen. (Aus CASPERSSON und SCHULTZ 





Proc. nat. Acad. Sci. U.S.A. 1940). Links Mannchen, rechts' Weibchen. Die zweigipfeligen 
Kurven zeigen direkt bedeutende Mengen von Histon in den Nukleolen. 


strukturierten Gebiete aus einfachen Aminosauren zusammengesetzte Pep- 
tidketten verlaufen, welche eine Strukturgrundlage im Chromosom bilden 
kénnten. Eine derartige Annahme wiirde natiirlich gut mit der hypo- 
thetischen Eiwei8struktur tibereinstimmen, deren Existenz von so vielen 
Autoren vermutet worden ist, seitdem die Theorie von der linearen An- 
ordnung der Gene aufgestellt wurde. Die Ultraviolettabsorption ver- 
mag jedoch nur das Vorkommen der Aminoséuren zu demonstrieren ; 
ob dieselben in Peptidbindungen an andere EiweiBkomplexe gebunden 
sind oder als gerade oder gefaltete protaminahnliche Peptidketten ver- 
laufen, das 14Bt sich nicht entscheiden. 

Absorptionsspektra des Nukleolus der Speicheldriisenzelle sind von 
Scuuutz und Verf. gelegentlich von Untersuchungen des Nukleinsaure- 
stoffwechsels der Zelle aufgenommen worden. Sie fanden, daB dieselbe 
eine Nukleinséurekomponente enthalt, welche, wie schon bei der Nerven- 
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zellennukleole nachgewiesen worden war (LANDSTROM, CASPERSSON und 
WoutFart), aus Ribose-Nukleotiden besteht, im Gegensatz zu der 
typischer Chromosomennukleinséure, die vom Desoxyribosetyp ist. Das 
Verhiltnis von Nukleinséure zur EiweiBsubstanz wechselte, wie sich ergab, 
mit der genetischen Konstitution des Kerns (CasPERsson und Sonv.rz, 
1940), speziell dem Heterochromatingehalt, in Ubereinstimmung mit 
den Ansichten, welche friiher hinsichtlich der Rolle des Heterochro- 
matins beim Nukleinsdurestoffwechsel und der Nukleolenbildung ge- 
auBert worden waren (ScHuLTz; CasPERSSON und Scnutrz). Einige 
dieser Kurven werden unten wiedergegeben (Abb. 15). Die Analyse der- 
selben nach den oben angegebenen Prinzipien ergibt, daB zusammen 
mit einer kleineren Menge von Nukleinsaéure groBe Mengen von Histon 
sowie auBerdem EiweiBstoffe vom héheren Typ eingehen. Die Nuklein- 
séuremenge und auch die der letztgenannten EiweiSsubstanzen wechselt 
unter den erwahnten Umstanden stark, aber der groBe Reichtum an 
Eiwei8B vom Histontyp ist konstant. 

Das Bild der chemischen Zusammensetzung der Speicheldriisen- 
chromosomen von Drosophila, welches diese Untersuchungen geben, ist 
also folgendes: Von einem nukleinséurereichen, an Eiwei8 von Histon- 
absorptionstyp reichen Chromozentrum gehen Chromosomenschenkel 
aus, welche aus einer Struktur von sehr nukleinsaéurehaltigen, auch 
wahrscheinlich Eiwei8 sowohl vom Histontyp wie vom héheren Typ 
enthaltenden Scheiben, abwechselnd mit nukleinsaurefreien, EiweiB vom 
héheren Typ enthaltenden Zwischenscheiben, bestehen. Alle diese Ei- 
weiBsubstanzen enthalten erhebliche Mengen von Tyrosin und Trypto- 
phan in Konzentrationen von der GréBenordnung von ungefahr 5 bzw. 
2%. Die in den Armen interkalierten heterochromatischen Regionen 
sind reich an EiweiB vom Histontyp, ebenso die ,,Puffs“. Der Nu- 
kleolus ist sehr reich an Eiwei8 vom Histontyp. 


Der Speicheldriisenkern als Ruhekern. 

In welchem MaBe dieser Kernbau als Schema fiir andere Zellen ver- 
wendbar ware, beruht in erster Linie darauf, wie die Speicheldriisenzelle 
zu betrachten ist. Diese Frage ist fiir die Méglichkeit, MrescHERs und 
Kossgets chemische Datex auf den Zellteilungsmechanismus zu _be- 
ziehen, von groBer prinzipieller Bedeutung. Da8 die Kernstrukturen 
dabei als mit Chromosoraen homolog anzusehen sind, wurde ja durch 
die Pionierarbeiten von Herrz und Baver sowie auch PaInTER 
demonstriert. Von dem Stadium im Teilungszyklus, auf welches 
man sie zuriickfiihren kénnte, betont beispielsweise Bauer, daB es 
sich um Ruhekerne handelt und die Speicheldriisenchromosomen 
héchstens mit der allerfriihesten Prophase, nicht mit irgendwelchen 
spateren Mitosephasen vergleichbar waren. Zwei verschiedene Méglich- 
keiten liegen offenbar vor, welche jedoch nicht in gegensatzlichem 
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Verhaltnis zueinander zu stehen brauchen: Die erste ist, daB der Kern als 
ein im friihen Prophasestadium stehenbleibender Kern mit der Eigen- 
tiimlichkeit, da8B er wie ein gewéhnlicher Ruhekern fungiert, zu be- 
trachten ist (DARLINGTON: permanent prophase). Bei der zweiten macht 
der Kern die gewohnliche Entwicklung in der Telophase durch, aber 
mit der Besonderheit, da8 die Tendenz zur somatischen Paarung in den 
euchromatischen Chromosomenteilen so stark ist, daB die lineare Anord- 
nung nicht durchbrochen wird. Die erste Moglichkeit 14Bt sich schwer 
damit in Einklang bringen, daB die Speicheldriisenzelle durchaus nicht 
die Tendenz anderer prophasischer Zellen hat, ihre Funktionen einzu- 
stellen, was man sich als auf Inaktivierung der Gene wahrend der Mitose 
beruhend gedacht hat, sondern wie andere Zellen im Organismus funktio- 
niert, sich differenziert, cytoplasmatische Produkte hervorbringt usw. 
Die zweite Auffassung erklart dies und setzt zudem nur ein hypothetisches 
Moment voraus, gegen zwei im ersteren Falle. Dies ist die exzessive 
somatische Paarung, ein Phanomen, welches in geringerem Grade bereits 
friiher bei den betreffenden Dipteren auch in anderen Kernen beobachtet 
worden ist. 

Frotova (1938) untersuchte die Entwicklung der Kerne in den 
Speicheldriisen verschiedener Drosophila-Arten und verglich dieselbe mit 
der Kernentwicklung in anderen Organen. Es ergab sich, daB sich simt- 
liche Kerne in prinzipiell derselben Weise entwickeiten und daB sich 
kein essentieller qualitativer Unterschied zwischen gewohnlichen ruhenden 
Kernen und den Speicheldriisenkernen beobachten lieB. Die Kerne 
beispielsweise von Fettkérper, Darm und Oenocyten unterschieden sich 
nicht von friihen Entwicklungsstadien der Speicheldriisenchromosomen. 

‘Der Umstand, daB Kerne von so weit verschiedenen Organen, welche, 
wie man annehmen muB, auf spezifische Art fungieren, prinzipiell den- 
selben Bau wie die der Speicheldriise haben, stiitzt die Annahme, daB 
die Speicheldriisenkerne als ganz gewoéhnliche Interphasen-Kerne zu 
betrachten seien. 

FaBt man den Speicheldriisenkern als einen reinen Interphasenkern 
auf, dann liegt die Annahme nahe, daB die Zwischenscheiben die un- 
mittelbaren Produkte der Tatigkeit der Gene sind. In diesem Falle 
miissen die chromatischen gentragenden Bander im Laufe der Entwick- 
lung der Zelle wenig an Dicke zunehmen und am Ende derselben, 
wenn die Frequenz der Endomitose, d. h. die Genreduplikationsge- 
schwindigkeit, sinkt, weniger Thymonukleinséure enthalten, was, wie 
Scuuttz und Verf. nachgewiesen haben, der Fall ist. -AuBerdem 
miissen wahrend der Entwicklung gerade die Zwischenscheiben immer 
mehr an Hoéhe zunehmen, was, wie mittels einer groBen Serie von 
Ultraviolettmikrophotographien von Speicheldriisenzellen verschiedenen 
Alters nachgewiesen wurde, ebenfalls der Fall ist. Die Ansicht, daB 
das Langenwachstum der Chromosomen hauptsiachlich auf eine Zu- 
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nahme dieser Regionen zuriickzufiihren sei, scheint auch Cooper (1938) 
zu vertreten. 

DaB die Entspiralisierung mit folgendem gleichférmigen endomito- 
tischen Wachstum nicht dazu ausreicht, das Verhaltnis zwischen Meta- 
phasenchromosomen und Speicheldriisenchromosomen zu erklaren, ist 
mehrfach betont worden. Man muB ein spezielles Langenwachstum an- 
nehmen (Metz und Lawrence 1937, BripcEes 1938; bei Sciara und 
Simulium: Buck und PAINTER u. GRIFFEN, zit. nach CoopEr I. c.). 
Dieses Langenwachstum ist erheblich und betragt etwa das Zehnfache 
gegeniiber der Lange in der friihen Prophase. Wenn man nach dem 
oben Angefiihrten annimmt, dB die Zwischenscheiben als mit denjenigen 
primaren Genprodukten homolog anzusehen sind, welche in der Telo- 
phase auftreten, wenn die Chromosomen in allen anderen Zellen auf- 
gelést zu werden scheinen, so werden daher nur die gentragenden chroma- 
tischen Scheiben, in welchen, wie man annehmen kann, die gentragenden 
Elemente sich hauptsachlich in einer zur Chromosomenachse senkrechten 
Ebene vermehren, die eigentliche Chromosomenlange darstellen, welche 
mit der der Mitosechromosomen verglichen werden mu8. In einem 
Speicheldriisenchromosom, wo sich die Thymonukleinséure am Tage 
vor der Verpuppung in den Scheiben zu vermindern begann, was nach 
den Anschauungen des Verf. (1939) und Scuuxrz’ (1940) auf den Ab- 
schlu8 der Genreduplikation hindeutet, ist das Verhaltnis zwischen 
den Hohen der Scheiben und Zwischenscheiben derart, daB ein Langen- 
wachstum auf das Zehnfache durch Interkalation telophasischer Pro- 
dukte gut erklirlich ware. Das Verhaltnis von Heterochromatin zu 
Euchromatin nahert sich bei einem solchen Vergleich auch derjenigen 
des Metaphasechromosoms. Froiowa (1938) fand auch, daB die GréBe 
des Chromozentrums von der Gesamtmenge Heterochromatin in den 
Chromosomen bestimmt wird, sowie daB die Menge desselben gleich- 
sinnig mit den Euchromatinchromomeren zunimmt. 


Es ist also wahrscheinlich, daB der Speicheldriisenkern als ein Repra- 
sentant des Interphasenkerns im ailgemeinen betrachtet werden kann. 


Messungen an Metaphasechromosomen. 


Als Reprasentanten fiir Metaphasechromosomen wurden Chromo- 
somen von Spermatocytenteilungsstadien bei Chorthippus- und Omo- 
cestus-Arten untersucht, da diese ein technisch leicht bearbeitbares 
Material darstellen. Metaphasechromosomen von Drosophila eignen sich 
ihrer geringen GréBe wegen nicht gut zu Versuchen einer mehr ins ein- 
zelne gehenden Analyse des Kurvenverlaufs. Abb. 16 zeigt ein Ab- 
sorptionsspektrum. Die Nukleinsaéureabsorption ist eine so enorm hohe, 
daB die EiweiBkomponente, welche auf allen Kurven beobachtet werden 
kann, nur als eine Erhéhung der Absorption unter 2500 A sowie als ein 
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unbedeutender Buckel an der langwelligen Seite des Nukleinséuremaxi- 


mums hervortritt. Die Nukleinséureabsorption iiberwiegt dermaBen, 
daB es unmdglich ist, geniigend exakte Werte fiir eine Detailanalyse zu 
erhalten. Aus den Kurven geht indessen hervor, daB 1. EiweiB stets 


vorhanden ist und 2. in einer 
\ 
| 
haas! 


Menge von ungefahr derselben 
Q 





GréBenordnung wie die der Thy- 
monukleinséure (sowohl nach der 
Absorption unter 2500 A wie der 
iiber 2750 A geschatzt), 3. zykli- 
sche Aminoséuren eingehen und 
4. das EiweiBmaximum so lang- 
wellig liegt, daB EiweiBsubstanzen 
vom Histonabsorptionstyp, ent- 
halten sind. Ob auch EiweiBstoffe 
von héherem Typ beteiligt sind, 
ist bis jetzt unmoglich zu ent- 
scheiden. 

Die Absorptionskurve dhnelt 
stark derjenigen, welche die Schei- 
ben in den Drosophila-Chromo- 

- gomen aufweisen; die letzteren ent- 
halten jedoch etwas mehr EiweiB. 
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Messungen am Eizellkern. 


Der Eizellkern weicht in so 
vielen Beziehungen von dem ge- 
wohnlichen Interphasenkern ab, 
daB eine Serie von Messungen an 
Oocyten verschiedenen Alters von 
Arenicola ausgefiihrt wurde. Dic 
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Abb. 16. Absorptiors:pektrum eines Meta- 
phasechromosomes von Chorthippus (Kur- 


vereinzelten Messungen welche an 
Seeigeleiern vorgenommen wurden, 
haben entsprechende Resultate er- 


ve 1). Kurve 2 ist eine zum Vergleich einge- 


zeichnete beliebigeThymonuklei kurve. geben. Um einen EinfluB des 


Cytoplasmas auszuschalten, wurden 
die Eier in Carnoyscher Lésung fixiert, in Paraffin eingebettet und 
in 10 w dicken Schnitten gemessen. Aus den Absorptionskurven, 





von denen einige auf Abb. 17 wiedergegeben werden, geht deutlich 
hervor, da8 die Kernsubstanz Eiwei8kérper sowohl von basischem wie 
von héherem Typ (oder einen Eiwei8stoff von intermediirem Charakter) 
enthalt. Die Konzentrationen sind niedrig. Der Nukleolus dagegen 
enthalt EiweiB in sehr hoher Konzentration, mit dem Maximum weit 








nach der langwelligen Seite verschoben, sowie Ribosenukleotide. Das 
Cytoplasma enthalt ebenfalls Ribosenukleotide in erheblichen Mengen. 
Die Kurve fiir die Hauptmasse des Kerns verlauft bei den einzelnen 
Kernen, und sogar bei einzelnen Teilen desselben Kerns etwas 
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Abb. 17. Absorptionsspektrum von Eizellnukleolen (Kurven 1 und 2) und ;,Kernsaft“* von 
Arenicola (Kurven 3, 4 und 5). Die Kurven 1 und 2 zeigen die Anwesenheit von besonders 
hohen Mengen von Eiwei8 von Histonabsorptionstyp im Einukleolus, auBerdem ein wenig 
Nukleinsaure (vom Ribosetyp). Die Kurven 3, 4 und 5 zeigen, da8 im Kernraum teils Ei- 
weiBe ven héherem Typ (telophasische Produkte des Euchromatins) teils von Histontyp 


verschieden, was eine Diskontinuitét im Bau andeutet. Analogen Ver- 
lauf zeigen einige vom Kaninchenei aufgenommenen Kurven sowie eine 
Messung an einem Psammechinus-Ei (CASPERSSON und ScHuttz 1940). 


Die Versuche KossEts und seiner Mitarbeiter, welche oben ausfiihrlich 
zitiert worden sind, machten wahrscheinlich, da®B die Histone einen all- 
gemein vorkommenden Kernbestandteil in tierischen Zellen darstellen. 


Erérterung der Messungsresultate. 
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Die Untersuchungen von Fischhoden ergaben, daB mit der Spermien- 
reifung ein Umbau von EiweiBstoffen — aus derselben Zelle oder aus 
anderen Organen — Hand in Hand geht, so daB der Spermienkopf nur 
einfache basische EiweiBsubstanzen vom Histontyp oder bei gewissen 
Arten sogar Protamintyp, in ungefahr gleichen Mengen an Thymo- 
nukleinséure gebunden, enthilt. ; 

Die an Heuschrecken erhaltenen Ultraviolettabsorptionsdaten von 
Metaphasenchromosomen stimmen in wesentlichen Ziigen mit diesem Bilde 
des Spermienkerns iiberein. Der EiweiBgehalt ist stark reduziert — die 
GréBenordnung ist dieselbe wie bei der Nukleinsaéure, dies in ausge- 
sprochenem Gegensatz zum Ruhekern. In diesem letzteren, der durch 
den Speicheldriisenkern unmittelbar vor der Verpuppung reprasentiert 
wird, liegt das Verhaltnis Nukleinséure zu EiweiB8 weit unter 1: 10, 
wobei der Nukleolus nicht mitgerechnet ist. Das Vorkommen von Ei- 
weiB vom Histontyp im Metaphasechromosom konnte festgestellt 
werden. Ob auch andere Eiwei8kérper vorhanden sind, lieB sich aus 
technischen Griinden nicht entscheiden. 

Im Ruhekern waren makrochemisch erhebliche Mengen von Histonen 
bei dem geringen, der Analyse zugianglichen Material nachgewiesen 
worden. Andeutungen iiber das Vorkommen héherer EiweiBsubstanzen 
findet man beispielsweise bei MrescHER; solche Substanzen sicher nach- 
zuweisen, ist aber praktisch vollig unméglich und zwar wegen der Storung 
durch das Cytoplasma, welches ja stets den Interphasenkern umgibt. 
Aus analogen Griinden ist es auch niemals méglich gewesen, das Vor- 
kommen dieser im Vergleich zu den Histonen aus der Nukleinsaure- 
bindung leichter herauslésbaren Substanzen auszuschlieBen. Histo- 
chemische Versuche (s. unten), welche gezeigt haben, daB koagulierbares 
Eiwei8 im Ruhekern vorkommt, biiden daher den einzigen Stiitzpunkt, 
welchem indessen auf Grund der Einfachheit der Methode und Klarheit 
der Resultate groBe Beweiskraft beizumessen ist. 

Der Speicheldriisenkern papt ausgezeichnet zu diesem Bilde, indem 
sowohl erhebliche Mengen von héheren EiweifSsubstanzen wie EiweiB 
vom Histonabsorptionstyp mit den Ultraviolettmessungen nachgewiesen 
wurden. 

Der Hauptpunkt der von KossEt nachgewiesenen Veranderungen 
im Laufe der Spermiogenese liegt im Ab- und Umbau der Eiweibstoffe 
sowie in der Synthese des verhaltnismaBig sehr eiwei8armen Histon- 
oder Protaminnukleats. Woher die héheren EiweiS8substanzen stammten 
— aus dem Cytoplasma oder Kern, oder sogar aus anderen Organen —, 
lieB sich nicht naher verfolgen. 

Das Verhiltnis zwischen Ruhekern, der von dem Speicheldriisenkern 
reprasentiert wird, und dem Metaphasechromsom, das durch Spermato- 
cyienchromosomen von Heuschreckenarten dargestellt wird, weist also 
auferordentliche Ahnlichkeiten mit der Beziehung zwischen dem unreifen 
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Hoden und den Spermien auf. Die Ahnlichkeiten der chemischen Zu- 
sammensetzung zwischen Spermium und Chromosom einerseits und 
Ruhekern und Hoden, welcher allmahlich ganzlich in Spermien umgewan- 
delt wird, andererseits, sind handgreiflich. Der von KossEL nachgewiesene 
Umbau von héheren EiweiBsubstanzen bis herab zu Histonen, welche 
in Proportionen von ungefaéhr 1:1 an Thymonukleinséure gebunden 
werden, ist der Mechanismus, welcher erforderlich ist, damit ein aktiver 
Kern vom Typ des Speicheldriisenkerns in den Metaphasechromo- 
somentyp umgewandelt werde. 

Obgleich das in Ultraviolett urtersuchte Material hinsichtlich der 
Artanzahl beschrankt ist, zeigt eine derartige Ubereinstimmung, daf das 
Kossetsche EiweiBumbauschema mit groBer Wahrscheinlichkeit auch fiir 
die gewohnliche mitotische Zellteilung gilt. 

Nimmt man den Speicheldriisenkern und das Metaphasechromosom.: 
zu Modellen, dann sind es folgende Verdnderungen in den Eiweifstoffen, 
welche wihrend des mitotischen Zyklus vor sich gehen: Der Ruhekern ent- 
halt gentragende Substanzen, méglicherweise von Histonnatur, basisches 
Eiwei8 von Histonnatur sowie auBerdem héhere Eiwei8korper. Wahrend 
der Prophase, nachdem die Ansammlung der Thymonukleinsaure in den 
gentragenden Strukturen stattgefunden hat oder mdéglicherweise gleich- 
zeitig damit, werden die héheren EiweiBstoffe abgebaut, welche zwischen 
den gentragenden Elementen in der Telophase ausgebildet worden 
waren, und folglich ziehen sich die Chromomerenféden nach und nach 
zusammen. Dieser EiweiBabbau ist so stark, daB die EiweiBkomponenten 
schlieBlich in den Metaphasechromosomen nur denselben oder sogar 
einen etwas kleineren Teil der Kernsubstanzen ausmachen als die 
Thymonukleinséure. Die Metaphasechromosomen enthalten Histone 
und Thymonukleinsaure in vergleichbaren Mengen sowie mdéglicherweise 
auch geringere Mengen héherer EiweiBstoffe. In der Telophase beginnt 
die Synthese der primaren Produkte der Gene, der EiweiBsubstanzen 
von héherem Typ in den euchromatischen und vom Histontyp in den 
heterochromatischen Teilen. Demzufolge miissen die Chromosomen 
entweder anschwellen und in kleinere gentragende, chromatische Stiicke, 
die in nichtbasophile Materie eingebettet sind, zersprengt sichtbar werden, 
oder, wenn die Struktur erst langsam gesprengt wird, von einer Hiille 
derartiger Materie umgeben erscheinen. Die Thymonukleinséure der 
gentragenden Struktur beginnt abgebaut zu werden und verschwindet 
mehr oder weniger. Wenn wie in den Speicheldriisenchromosomen eine 
endomitotische Genreduplikation eintritt, wird der Nukleinsaéuregehalt 
beibehalten oder gesteigert. (Auch in verschiedenen Funktionsstadien 
wahrend der Interphase kénnen betrachtliche Mengen von Thymo- 
nukleinséure auftreten.) Mit dem Fortschreiten dieser Entwicklung 
wird der Kern immer ,,chromatinarmer‘‘. Wahrend der folgenden Pro- 
phase werden die in der Telophase produzierten EiweiBstoffe zwischen 
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den gentragenden Elementen wieder abgebaut, und der ProzeB wieder- 
holt sich. Da8 die lineare Anordnung der Gene trotz der Produktion von 
héheren EiweiBkérpern zwischen denselben beibehalten wird, ist auf 
die durchgehende Struktur von einfachen EiweiBsubstanzen zuriick- 
zufiihren, welche nach den oben angegebenen Messungsdata wahrschein- 
lich die Chromosomen durchsetzen. In der Prophase kann diese, wenn 
sie sich in einem Gebiet befindet, wo die Eiweibstoffe rasch umgebaut 
werden, wie man annehmen kann, ebensowohl durch Umbau wie durch 
Peptidkettenkontraktion selbst verkiirzt werden. & 

Die heterochromatischen Chromosomenregionen ‘produzieren wéahrend 
der Telophase EHiweiBsubstanzen vom Histonabsorptionstyp. Gleichzeitig 
werden Nukleolen ausgebildet. Das Heterochromatin hat im Telophasen- 
kern nicht die streng lineare Anordnung, welche fiir das Euchro- 
matin typisch ist, und die eine Bedingung fiir die Produktion der 
héheren EiweiBstoffe sein kénnte. Wahrend der telophasischen Ei- 
weiBproduktion nimmt dasselbe daher gern eine unregelmaBige Form 
und Struktur an. Das Vorkommen hoher Konzentrationen von Hiweip- 
substanzen des Histontyps sowohl in heterochromatischen Regionen wie im 
Nukleolus macht wahrscheinlich, dap der letatere zum groBen Teil aus 
Telo- und Interphaseprodukten der ersteren besteht, was auch von anderen 
Beobachtungen (s. unten) gestiitzt wird. Im Nukleolus sind jedoch die 
basischen Gruppen der Histone nur partiell mit Nukleinséure abgesattigt 
(s. oben), weshalb andere Substanzen aufgenommen werden kénnen; 
findet die Reaktion zwischen pg 5 und 7 statt, dann bilden sich bei- 
spielsweise Verbindungen mit héheren saureren EiweiBstoffen, weshalb 
Substanzen aus anderen Chromosomenteilen sehr wohl beteiligt sein 
kénnen. Die Absorptionsspektren zeigten auch einen variierenden Gehalt 
an héheren EiweiBtypen. 

Der Spezialfail des Speicheldriisenkerns mit Riesenchromosomen 
zeichnet sich besonders dadurch aus, da8 1. die Gene sich endomitotisch 
vermehren, weshalb der Nukleinséuregehalt der Bander bis in spate 
Entwicklungsstadien hoch ist (CASPERSSON und ScHULTz2), 2. infolge der 
somatischen Paarung die lineare Anordnung besonders deutlich hervor- 
tritt, indem sich die telophasischen Genprodukte zwischen den gen- 
tragenden Bandern als achromatische Zwischenscheiben anhaufen. 

Der Spezialfall des Kizellkerns diirfte nicht einheitlich sein, sondern 
einige Méglichkeiten in sich schlieBen. Die untersuchten Arenicola- 
Kerne deuten jedoch einen grundsatzlichen Verlauf an, welcher, wie man 
vermuten kann, allgemeine Geltung hat. In diesem Kern haben die 
euchromatischen Chromosomenregionen oft ihren Thymonukleinséure- 
gehalt verloren, was zeigt, daB sie sich nicht weiter vermehren, obgleich 
der Kern wachst. Die heterochromatischen Regionen sind aufgelést, 
was auf eine exzessive Funktion hindeutet. Die spezielle Funktion 
derselben ist von Scnuttz und Verf. in Beziehung zu der raschen 
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Ribose-Polynukleotidsynthese im Cytoplasma gebracht worden, welche 
offenbar dicht an der Kernmembran erfolgt. Exzessive Funktion der 
heterochromatischen Regionen miiBte nach dem Obengesagten eine groBe 
Histonproduktion mit sich bringen, welche besonders in der Nukleolar- 
substanz lokalisiert ist. AuBerdem miissen im Kern Produkte des Eu- 
chromatins, d. h. ,,héhere EiweiSsubstanzen“, vorhanden sein. Dies ist 
gerade, was die Kurven zeigen: Histone und héhere EiweiBstoffe in der 
Kernmasse, reichliche Nukleolarsubstanz mit sehr groBen Meagen von 
Histonen. Da8 der Nukleolus Ribosenukleotide enthalt, diirfte mit der 
Rolle derselben bei der Synthese dieser Substanzen zusammenhangen 
(s. CAsPERSSON und ScHuLtTz 1940). Die Hauptmasse des Eizellkerns 
bilden also telophasische Produkte, die den speziellen Synthesevorgangen 
angepaBt sind, welche sich in diesen Zellen abspielen. Die gentragenden 
Strukturen vermebren sich nicht, sondern treten, wenn der Kern auf- 
gelést wird, als Chromosomen von gewéhnlicher GréBe auf. Analoge 
Falle bieten beispielsweise die Nervenzellen. In diesen kénnen groBe 
Mengen von Nisstscher Substanz vorkommen, von welcher ebenfalls 
nachgewiesen worden ist, daB sie Ribosenukleotide enthalt (LanpsTR6M, 
CASPERSSON und WouHLFART). Der groBe pentosenukleotidhaltige Nu- 
kleolus enthalt Histon und der iibrige groBe Kern ist sehr hell und 
chromatinarm, ohne deutliche heterochromatische Regionen. Wie die 
Eizellen sind diese Zellen durch ihre besondere GréBe gekennzeichnet. 
Das Auftreten groBer, stark histonhaltiger Nukleolarsubstanzmassen 
in Zellen mit hochgradiger Nukleinséureproduktion ist ja eine inter- 
essante Parallele zum Verschwinden des Nukleolus in der mitotischen 
Prophase, wenn die Thymonukleinséure der Chromosomen aufgebaut 
wird. Der Weg der Nukleinsaéuresynthese ist unbekannt; diejenigen 
Substanzen, welche die gréBte Voraussetzung dafiir zu haben scheinen, 
das Rohmaterial fiir die charakteristischen Gruppen, die Purin- und 
Pyrimidingruppen zu bilden, sind indessen gerade Arginin und Histidin. 
Dies sind gerade die Aminosaéuren, deren Vorkommen in hohen Kon- 
zentrationen das wichtigste Charakteristikum der Histone darstellt. 
DaB die cytoplasmatischen Nukleinséuremassen in einer gewissen 
Beziehung zur Intensitét des Zuwachses stehen, ist von CAaSPERSSON 
und Scnvuttz gezeigt worden. Sie zeigten auch, daB die Menge dieser 
Stoffe vom Heterochromatin des Kernes geregelt wird. DaB die Hiweip- 
synthese im Cytoplasma an die Synthese dieser cytoplasmatischen Nuklein- 
sdéuren gebunden ist, ist kiirzlich wahrscheinlich gemacht worden (LanD- 
sTROM und CaspERsson 1940, CaspeRsson 1940). Daraus geht als 
Arbeitshypothese hervor,,daB die Funktion des Heterochromatins darin 
besteht, daB in der Telophase und Interphase Histone produziert werden, 
die teilweise als Nukleolus im Kern gesammelt werden, teilweise aber 
an die Kernmembran gelangen und eine Ribosenukleotidsynthese im 
Cytoplasma bewirken, die die Unterlage der cytoplasmatischen Eiwei8- 
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synthese ist. Das Heterochromatin wiirde also einen besonderen Mechanis- 


mus fiir die Synthese von dem CytoplasmaciweiB darstellen. 


In welchem Ma8e wird der hier vorgeschlagene Mechanismus 

durch die histochemischen Untersuchungen gestiitzt ? 

Das Bild, welches die mikrochemischen Untersuchungen mittels 
Farbungs-, Lésungs- und Digestionsmethoden von der Zusammen- 
setzung des ZellkerneiweiBes vermitteln, ist ein so buntes und wider- 
spruchsvolles, daB es unméglich ist, in objektiver Weise zu einem zusam- 
menhangenden System zu gelangen. Uber die Nukleinsiurekomponente 
des Zellkerns siehe CaspERsson (1936). Es wird deshalb hier nur eine 
Anzahl von Beobachtungen zitiert, welche von speziellem Interesse fiir 
solche Fragen zu sein scheinen, wie sie oben behandelt worden sind. Die 
vornehmlichste Ursache dafiir, daB Beschreibungen so vieler einander 
widersprechender Experimente vorliegen, hat bereits der Pionier fiir 
diese Arbeitsweise, ZACHARIAS, angegeber, wenn er betont, da8B ,,nur 
aus einer eingehenden Beschreibung des Verlaufs der mikrochemischen 
Reaktionen die zur Kennzeichnung und Unterscheidung der hier in 
Betracht kommenden Stoffe maBgebenden Eigentiimlichkeiten ent- 
nommen werden kénnen“. Eine Anzahl von Ubersichtsreferaten liegt 
vor: HEIDENHAIN, ZACHARIAS (1909), PratsE (1920), A. Meyer (1920), 
TIscHLER, KresEL (1930), Miovipov (1936) u. a. m. 

Farbungsversuche. DaB es nicht méglich ist, aus der Farbaffinitat 
andere als sehr allgemeine SchiuBfolgerungen auf die chemische Zusam- 
mensetzung zu ziehen, ist eine heutzutage allgemein anerkannte Tat- 
sache. DaB die Grundlage der Basophilie bei HEIDENHAINs ,,doppelter 
Chromatophilie des Kerns‘‘ in dem Nukleinséuregehalt des Chromatins 
zu suchen ist, wurde durch spatere Untersuchungen mit anderen Methoden 
bestatigt, z. B. Caspersson 1936 und ebenso seine Vermutung, zu der 
ihn LILIENFELDs und Maurarttis Modellversuche fiihrten, daB sich der 
Farbcharakter andert, wenn das Eiwei8 in der Nukleinsaéure-EiweiB- 
verbindung allzusehr iiberwiegt. Die Verainderung der Farbbarkeit ent- 
sprechend der Proportion zwischen Nukleinséure und EiweiB sowie der 
Wasserstoffionenkonzentration ist in neuerer Zeit insbesondere von 
E. Hammarsten, G. HAMMARSTEN und T. TEORELL untersucht worden. 
Ketuey hat eine Methode ausgearbeitet, mittels Farbung die Verschie- 
denheiten in der Zusammensetzung von Nukleinsaéure-Eiweibverbin- 
dungen zu schitzen. Eine Untersuchung, welche auch die Verhiltnisse 
der speziellen basischen EiweiBkérper beriicksichtigt, scheint nach den 
oben zitierten friihesten Versuchen nicht durchgefiihrt worden zu sein. 
Das Oxychromatin hat nach HEIDENHAIN eine distinkt gréBere Affinitat 
zu sauren Farbstoffen als das Cytoplasma, was auf einen Unterschied 
der Basizitét hindeutet. Wenn auch die Begriindung als weit schwacher 
zu betrachten ist als bei Basichromatin-Nukleinséuren, so mu8 man 
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doch die Ansicht hegen, daB diese Untersuchungen wahrscheinlich 
machen, da basische Eiwei8kérper in groBem AusmaB8 im Zellkern 
vorkommen. Eine Struktur, welche sich ganz besonders durch. Azido- 
philie auszeichnet, ist der Nukleolus. Hzmernnatn halt die Azidophilie 
fiir das distinkte Kennzeichen eigentlicher Nukleolen. Diese Farbungs- 
verhiltnisse stimmen mit den obigen Annahmen gut iiberein. Die dritte 
Komponente im Zellkern, das Plastin oder das Liningeriist, zeigt keine 
ausgepragten Farbungstendenzen, die wenig untersuchten Léslichkeits- 
verhaltnisse desselben stehen nicht im Widerspruch zu der Annahme 
,gewohnlicher“ EiweiBkérper in demselben. Herpennarns Lehre von 
der doppelten Chromatophilie hat sich bei allen spateren Untersuchunyen 
bestatigt; wesentlich neues ist aber nicht hinzugekommen. 

Lésungsversuche mit verschiedenen Chemikalien, Sauren, Alkalien und 
Neutralsalzen, sind in groBer Anzahl ausgefiihrt worden und haben sehr 
widersprechende Resultate ergeben. Die ausfiihrlichsten Untersuchungen 
wurden von ZACHARIAS, SCHWARZ und ZIMMERMANN, JORGENSEN sowie 
von GRoss vorgenommen. Es handelte sich besonders um den Nach- 
weis von ,,Nukleoproteiden“ im Kern. Fiir die feinere Analyse der 
EiweiBstoffe der verschiedenen Kernstrukturen 148t sich hieraus nichts 
entnehmen. Der Nukleolus ist diejenige Struktur, welche besonders 
das Interesse gefesselt hat, aber die Daten sind leider recht wider- 
spruchsvoll. 

Verwandt mit diesen sind Versuche, Zellen mit kochendem Wasser 
zu behandeln. Nemec (1909/10) wies nach, da8B das Chromatin in dem 
ruhenden Kern nicht von kochendem Wasser gelést wurde, wahrend das 
Chromatin der Teilungsstadien in den meisten Fallen véllig gelést wurde. 
Mitovipov (1932) erhielt ahnliche Resultate und beschrieb, wie Meta- 
phase-, Anaphase- und Prophasechromosomen leicht anschwelien und auf- 
gelést werden, wahrend sich die Telophasechromosomen schwer lésen, 
und der Ruhekern noch widerstandsfahiger ist. Dies zeigt mit groBer 
Wabrscheinlichkeit, da8 der Ruhekern koagulierbare, d.h. héhere 
EiweiBstoffe enthalt, welche beim Erhitzen unléslich werden, und da8 
sich diese wahrend der Prophase in nichtkoagulierbare verwandeln. 
Diese mit einer so einfachen Technik ausgefiihrten Experimente stiitzen, . 
wie man sagen muB, das oben Angefiihrte in hohem Grade, namlich daB 
der Ruhekern auBer Histonen héhere EiweiBsubstanzen enthalt, welche 
in der Prophase abgebaut werden, um in der Telophase wieder aufzu- 
tauchen. Verschiedene Kerne verhalten sich in dieser Beziehung nicht 
ganz einheitlich, was man sich als auf verschiedenen Funktionszustanden 
beruhend denken kann. Auch an Metaphasechromosomen sind etwas 
verschiedene Beobachtungen gemacht worden, was in Anbetracht der 
bedeutenden Unterschiede im Grad des Abbaus von Eiwei8 sehr erklar- 
lich ist, welche schon KossEt im Sperma verwandter Arten feststellte. 
Nakamura (1934) fand, daB ein Teil der Chromosomensubstanz von 
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Warme schnell fixiert wurde, wahrend das iibrige rasch anschwoll. NaKa- 
MURA zieht aus diesem Versuch die SchluBfclgerung, daB auch im 
unbehandelten Chromosom zwei verschiedene Substanzen vorhanden 
waren, eine ,,Matrixsubstanz“ und eine ,,chromatische Substanz‘. 
Infolge der auBerordentlich groBen Empfindlichkeit der Nukleinsaure- 
EiweiBverbindungen gegeniiber dem Einflu8 physikalischer Faktoren 
sagt jedoch der Versuch nichts iiber die Bindungsweise dieser Substanzen 
vor der Behandlung mit kochendem Wasser. 

Digestionsversuche mit Enzymen, vor allem eiweiBspaltenden, sind 
in auBerordentlich groBem AusmaG vorgenommen worden und sind in 
vielen Punkten widersprechend. Die vornehmlichste Ursache hierfiir 
bilden, wie von verschiedenen Forschern, wahrscheinlich zuerst von 
Gross, hervorgehoben wurde, die groBen Veranderungen der Digestibili- 
tat, welche die Fixierung mit sich bringt. AuBerdem ist oft die Kon- 
trolle mit inaktiviertem Enzym verabsiumt worden. Diese Umstande 
sind auch bei Untersuchungen der letzten Zeit oft nicht beachtet worden, 
weshalb hierauf besonders hingewiesen werden muB, damit diese heut- 
zutage besonders vielversprechenden Methoden nicht in MiS8kredit 
geraten. Es ist beispielsweise nicht selten, sogar in den letzten Jahren, 
daB Trypsin-Digestionsversuche von Kernsubstanzen in alkalischer 
Lésung ohne Angabe einer Vorbehandlung oder eines Kontrollversuchs 
mit inaktiviertem Enzym beschrieben werden. Ist das Praparat nicht 
vorbehandelt, so kann dasselbe ebensowohl vom Alkali gelést worden 
sein. ° 

Das Trypsin bietet nichts von spezieller Bedeutung, da die Kern- 
substanzen nach geeigneter Fixierung sich in demselben komplett lésen, 
und da die freigemachte Nukleinsiure von dem alkalischen Medium 
aufgelost wird. Angaben iiber trypsinunverdauliche Kernteile existieren, 
diirften aber auf allzustark eiweiBzerstérende Fixierung zuriickzufiiaren 
sein. CASPERSSON (1936) digerierte Zellelemente nach CaRNoy-Fixierung 
mit die freigemachte Nukleinsadure fallendem Lanthansalz enthaltendem 
Trypsin (Praparat nach E. und H. HaMarsTEen und CasPERSSON 1935). 
Dabei trat deutlich hervor, wie dieses relativ schonende Fixierungs- . 
mittel das Ewei8 sehr rasch unverdaulich machte. Nur nach schneller 
Fixierung konnte man eine Digestion erhalten. CasPERSSON wies weiter 
nach, daB in Speicheldriisenchromosomen trypsindigestible Substanzen 
sowohl in den farbbaren Scheiben wie in den Zwischenscheiben vor- 
kommen. 

Pepsin-Salzsiure verwendete MimscHER, um das Cytoplasma in 
Leukocyten von der Kernmasse zu entfernen. Die Kernmasse selbst 
lieB bei derartiger Digestion einen unléslichen Riickstand, das ,,Nuklein“, 
zuriick. MiescuErs Nukleine waren nicht, wie er zuerst glaubte, ein- 
heitliche Kérper. Als sein reinstes Praparat halt er in seinen letzten 
Arbeiten eine Substanz, welche der entspricht, die ALTMANN als ,,Nuklein- 
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siure“ bezeichnet hat. Der Phosphorgehalt dieser Praparate entspricht 
auch demjenigen Gehalt, welchen spatere Untersuchungen fiir Nuklein- 
siuren ergeben haben. Nach MrescueEr ist die Bezeichnung ,,Nuklein“ 
fir Zwischenprodukte wahrend der Spaltung reserviert worden, und 
,,Nukleoproteid“ fiir Nukleinséure-EiweiBverbindungen. Die falschliche 
Angabe, daB die Nukleinséure eine Schutzwirkung im chemischen Sinne 
auf das Eiwei8 ausiibe und dasselbe indigestibel mache, welche ab und 
zu in der cytologischen Literatur auftaucht, diirfte auf einer Verquickung 
des unscharfen MrescHerschen und des Kossgtschen ,,Nuklein“-Begriffs 
beruhen. Bei Pepsindigestion in saurer Lésung bleibt die von der Saure 
gefallte Nukleinséure ungelést zuriick; was die Ursache dafir bildet, daB 
sich sog. Nukleoproteide nur partiell losen. Dazu kommt, da8 das reine 
Pepsin nach FruTon und BERGMANN speziell auf Glutaminyl-Tyrosinspal- 
tung eingestellt zu sein scheint, woraus folgt, daB Histone und Protamine 
infolge des niedrigen Gehalts an solchen Peptidbindungen unvollstandig 
gespalten werden. Da die Nukleinséure oft zusammen mit derartigen 
Stc fen in den Kernsubstanzen vorkommt, ist erklarlich, daB der Riick- 
stand nach der sauren Pepsindigestion uneinheitlich werden kann. Hierzu 
kommt noch, daB samtliche histochemischen Versuche mit unreinen 
Pepsinpraéparaten variierenden Ursprungs ausgefiihrt worden zu sein 
scheinen und also auch Peptidasen von anderer Art und unkontrollier- 
barer Wirkung enthalten haben. 

Die Pepsin-Salzsaure-Digestion ist also bei Nukleinséurelokalisierungs- 
versuchen von einer gewissen Bedeutung, liefert aber zweideutige Werte 
fiir die Eiwei8substanzen in den Kernstrukturen. Es wird beschrieben, 
daB die Kernsubstanz in groBem Ausma8 in dem Reagens partiell léslich 
sei; inwiefern dies fiir das nukieinsaéurefreie Oxychromatin Geltung hat, 
ist schwer zu entscheiden. Hinsichtlich der Nukleolen liegt eine ganze 
Reihe von Untersuchungen vor. Sie scheinen sich wenigstens partiell 
zu lésen, und zwar auch die am ausgepragtesten azidophilen. Wider- 
sprechende Angaben existieren, sogar von ein und demselben Material, 
aber hier ist besonders deutlich demonstriert worden (Gross), wie un- 
geeignete Fixierung die Digestion verhindert. Diese Untersuchungen 
bezogen sich auf den Kerninhalt als ganzen oder groBe Partien des- 
selben. Viel schwieriger wird es, wenn es sich um kleine Kernstrukturen 
handelt. 

Mazza und Jarcer haben Drosophila- Speicheldriisenchromosomen mit Pepsin- 
Salzsaure digeriert und gefunden, daB ,,the pepsin solution did not dissolve any 
constituent concerned in maintaining the integrity of the chromosome“. Dieses. 
Resultat ware von ganz besonderem Interesse hinsichtlich der oben angegebenen 
Méglichkeit, daB durch das Chromosom eine Struktur einfacher EiweiBsubstanzen 
verlaufe, welche fiir die kurzwelligste Ultraviolettabsorption verantwortlich ist. 
Leider kann dies aus folgenden Griinden nicht als voll beweisend betrachtet werden: 
Die Autoren geben an, da8 die Chromosomen nach der Digestion in einem ,,rather 
dense knot“ angeordnet waren und da8 das Volumen derselben erheblich zuriick- 
gegangen war. Sie wurden nicht in kleinere Partien zerlegt, was im Vergleich zu 
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der vollstandigen Digestion in Trypsin zu der ebengenannten SchluBfolgerung 
fihrte. Dieses Bild ist indessen genau dasselbe wie das, welches man in den aller- 
meisten Fallen auch bei Trypsindigestion erhalt, wenn ein nukleinsdurefallendes 

ist. Die Nukleinséure in den Scheiben hat eine auBerordentliche 


Agens 
Neigung, bei Fixierungen der Driise direkt zusammenzuflieBen, so daB auch die 


am langsten dauernde Trypsindigestion die Chron tinuitét nicht auf- 
lést. In Maztas und Jarcers Fall wird die Nukleinséure durch die saure Reaktion 


ausgefallt. Die von CasPERSSON (1936) beschriebenen Kerne, in denen die Scheiben 
wahrend der Trypsindigestion auf Grund dieser Verhaltnisse zerfielen, sind in 
einer Serie von mehreren Hundert die einzigen, bei denen das Phanomen beobachtet 
wurde (der Beweis wurde spaiter auf andere Weise weitergefiihrt). Unter der- 
artigen Umstanden hat eine so vereinzelte positive Beobachtung des Scheibenzerfalls 
einen gewissen Wert, aber die negative SchluBfolgerung: kein Zerfall — keine 
Digestibilitét ist natirlich nicht zulassig. Die einzige Art dies zu beweisen ist, 
an dem gestreckten Chromosom unter laufender Kontrolle Digestionsversuche aus- 
zufiihren, was indessen eine Vorbehandlung voraussetzt, welche nach Verfassers 
Erfahrungen auch die Digestibilitét mit Trypsin vermindert. Derartige Unter- 
suchungen scheinen aber zur Zeit der einzige Weg zu weiterem Studium der 
betreffenden Strukturen zu. sein, weshalb eine Fortsetzung derselben auBerst 
erwinscht ist. 

v. HERWERDEN hat in einer Reihe von Arbeiten die Nukleinsaure- 
komponenten in der Zelle mit Hilfe von nukleinsaurespaltendem Enzym 
zu lokalisieren versucht. Die Resultate waren interessant und sind 
trotz der scharfen Kritik, welche von verschiedener Seite wegen mangeln- 
der Spezifitaét gegen dieselben gerichtet wurde, im groBen ganzen von 
spateren Untersuchungen mit Ultraviolettabsorptionsmessung bestatigt 
worden. Mazra und JAEGER erhielten bei Nuklease-Digestion an Speichel- 
driisenchromosomen sehr klare Resultate, indem die karminbindende 
Substanz in den Bandern vdllig entfernt wurde; die Chromosomen 
verloren gauzlich ihre Basophilie, konnten aber mit EiweiBreagens 
doch deutlich nachgewiesen werden. Sie wiesen keine Anzeichen von Zer- 
fall auf. Die Scheibenstruktur lieB sich nicht mit einiger Sicherheit wahr- 
nehmen. Dieses Experiment demonstriert in eleganter Weise direkt die 
Anwesenheit von EiweiBstoffen in den nukleinsaurereichen Bandern, 
sowie diB in diesem Kern dieselbe Kontinuitét in den gentragenden 
EiweiSstrukturen herrschen muB, welche man beispielsweise in praktisch 
nukleinsaurefreien Eizellkernen anzunehmen Veranlassung hat. Eine 
Digestion dieser nukleasebehandelten Chromosomen mit kristallisiertem 
Pepsin ware von groBem Wert. 

Zusammenfassend kann gesagt werden, daB die mikrochemischen 
Untersuchungen, welche an Zellkernstrukturen ausgefiihrt worden sind, 
nichts ergeben haben, was den Annahmen widersprechen wiirde, welche 
oben auf Grund friiherer makrochemischer Untersuchungen und Ultra- 
violettabsorptionsmessungen gemacht worden sind. Da8 Histone im 
groBen ganzen weit verbreitet in tierischen Zellkernen, besonders in der 
Nukleolarsubstanz lokalisiert, vorkommen, findet an den Ergebnissen 
der Farbungs- und Digestionsversuche eine Stiitze; daB im Ruhekern 
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koagulierbare, d. h. héhere Eiweifstoffe enthalten sind, wurde mit groBer 
Wahrscheinlichkeit gezeigt. Ferner geht hervor, da8 wahrend der 
Prophase umfassende Verainderungen in der chemischen Konstitution 
des Kerns in Richtung auf eine Zunahme der Basophilie stattfinden. 





Zusammenfassung. 


Die makrochemischen Untersuchungen von Eiwei8 in Kernmaterial, 
welche von KossEL u. a.m. ausgefiihrt worden sind, haben ergeben, 
daB im Ruhekern wahrscheinlich oft Histone vorkommen, sowie auBer- 
dem, da8 wahrend der Spermiogenese ein Umbau von héheren Eiwei8- 
substanzen in Histone oder Protamine herab stattfindet. welche in Salz- 
bindung mit Thymonukleinsaure den bei weitem iiberwiegenden Haupt- 
teil des Spermienkerns bilden. 


Es wurde eine Methode ausgearbeitet, welche es gestattet, durch Ana- 
lyse der Absorptionskurven den Gehalt an Nukleotiden, Tyrosin und 
Tryptophan sowie die Lage des Absorptionsmaximums des Tyrosins zu 
bestimmen. Bei Messung einer Anzahl von Histonpréparaten wurde eine 
Verschiebung des letzteren nach der langwelligen Seite beobachtet, 
welche durch den Gehalt an basischen Aminosaéuren verursacht werden 
dirfte. 

_ An einzelnen Teilen von Speicheldriisenchromosomen von Droso- 
phila wurden Ultraviolettabsorptionsspektra aufgenommen. Dabei ergab 
sich folgendes: die nukleinséurereichen Scheiben enthalten Eiwei8 vom 
Histonabsorptionstyp sowie wahrscheinlich auch héhere EiweiSstoffe. 
Die Zwischenscheiben enthalten EiweiBsubstanzen mit dem Absorptions- 
charakter der héheren EiweiBkérper. Die heterochromatischen Regionen 
enthalten ebenso wie der Nukleolus groBe Mengen von EiweiB vom 
Histonabsorptionstyp. 

Die Metaphasechromosomen (Omocestus, Chorthippus) enthalten im 
Vergleich zu dem EiweiBgehalt sehr groBe Mengen von Nukleinsaure. 
Das EiweiB ist vom Histontyp, sowie méglicherweise von héherem Typ 
oder einer Zwischenform. Der Eizellkern enthalt héhere EiweiBstoffe 
sowie groBe Mengen solcher vom Histontyp, die besonders an die Nu- 
kleolarsubstanz gebunden sind. 


Um die Resultate der oben angefiihrten Messungen zu erklaren, mu8B 
angenommen werden, da8 die EiweiBverainderungen im Zellkern wahrend 
der Mitose folgende sind: Das Metaphasechromosom besteht aus Nuklein- 
saure und Eiwei8 vom Histontyp (+ hdheres EiweiB?) in gleichartigen 
Konzentrationen. Wahrend der Telophase produzieren die gentragenden 
Chromosomenelemente als erstes Erzeugnis EiweiBstoffe, in den euchro- 
matischen Teilen solche vom héheren Typ, in den heterochromatischen be- 
sonders vom Histontyp. Durch diese Produktion scheinen die Chromo- 
somen anzuschwellen (das Produkt des Heterochromatins sammelt sich 
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teilweise zum Nukleolus an), und da gleichzeitig oft die Nukleinsiure 
in den gentragenden Strukturen verschwindet, scheint der Kern immer 
homogener zu werden (im Speicheldriisenkern ist die Tendenz zur Paarung 
so groB, daB die lineare Anordnung von nukleinsaurehaltigen gen- 
tragenden Scheiben, die mit nukleinsiurefreien Zwischenscheiben von 
telophasischen Eiwei8substanzen abwechseln, beibehalten wird). In der 
Prophase werden diese EiweiBstoffe, welche zwischen den gentregenden 
Teilen des Chromomemas interkaliert sind, abgebaut, wodurch letztere 
einander wieder genahert werden. Die Nukleinséure wird daraufhin 
angereichert, und schlieBlich bleibt ein eiweiBarmes Metaphasechromosom 
iibrig, welches sich ganzlich oder hauptsachlich aus Nukleinséure und 
einfachem basischem EiweiB zusammensetzt. 

Der Zellkern, besteht also aus dem Euchromatin und dem Hetero- 
chromatin, mit ihren telophasischen Produkten. Die EiweiBe des Eu- 
chromatins bilden die Hauptmasse des Kernes. Das Heterochromatin ist 
in die Produktion des CytoplasmaeiweiBes eingeschaltet. 


Die Arbeit wurde durch Unterstiitzung der Rockefeller Foundation 
und Stiftelsen Thérése och Johan Anderssons minne erméglicht. 
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NUKLEINSAUREKETTEN UND GENVERMEHRUNG. 


Von 
TORBJORN CASPERSSON. 


Mit 3 Textabbildungen (4 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 3. September 1940.) 


In der vorausgehenden Arbeit wurde gezeigt, daB die EKiweiBstoffe 
im Zellkern wihrend der Prophase aller Wahrscheinlichkeit nach Ver- 
anderungen von der Art durchmachen, wie sie MrzscuzR und vor allem 
KossEt mittels chemischer Methoden wahrend der Reifung der Spermien 
nachweisen konnten (Schrifttum s. 1. c.). Das Metaphasenchromosom 
enthalt Eiwei8substanzen und Thymonukleinséure in ungefahr der- 
selben Konzentration. Die eingehenden EiweiBSstoffe sind, wenigstens 
vorwiegend, mdglicherweise ganzlich, von basischer Natur. Wahrend 
der Telophase schwillt das Metaphasenchromosom dadurch an, daB die 
gentragenden Strukturen EiweiBsubstanzen von héherem, nicht basischem 
Typ produzieren. Die heterochromatischen Abschnitte erzeugen, wenig- 
stens zur Hauptsache, Eiwei8 vom Histonabsorptionstyp, welches zu- 
sammen mit anderen Substanzen den Nukleolus bildet. Im Speichel- 
driisenkern ist die Tendenz zu somatischer Paarung so stark, daB der 
Interphasenkern eine Anordnung behialt, welche dem des prophasischen 
Kerns ahnelt. 

Bei der Vermehrung tv Aolekiilen, welche imstande sind, sich auto- 
matisch zu reproduzieren, wurde den Nukleotiden von CaSPERSSON und 
ScHuitTz (1938) eine besondere Rolle zugeschrieben. Bisher ist noch in 
keinem Fall nachgewiesen worden, daB eine derartige Reproduktion 
stattgefunden hatte, ohne daB Nukleotide zugegen waren. Dies hat beziig- 
lich der Gene an genetischen und zytologisch-chemischen Untersuchungen 
eine Stiitze gefunden (CaspERsson 1936, 1939, CasPERSSON und ScHULTz 
1938, 1940). Letztere haben auch ergeben, daB allgemein, wenn im Cyto- 
plasma ein rascher EiweiBaufbau vor sich geht, erhebliche Konzentra- 
tionen von Nukleotiden zur Stelle sind, was so gedeutet wird, daB die | 
Nukieotide eine bestimmte Rolle beim Aufbau der EiweiBstoffe der Zelle 
spielen (vgl. unten). Die in Betracht kommenden Nukleinsaéuren scheinen 
bei den Genen in den Chromosomen immer vom Desoxyribosetyp zu sein, 
(FruLGEen-Reaktion), wahrend Virus und Phagen, Plastiden und EiweiB- 
kérper im Cytoplasma Nukleotide vom Ribosetyp haben. Diese Ver- 
schiedenheit dirfte auf den Umstand zuriickzufiihren sein, daB, wahrend 
es sich im zweiten Fall um die Produktion relativ einheitlicher Molekiile 
handelt, es im Chromosom gilt, eine groBe Menge von verschiedenen 
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Systemen zu reproduzieren, weshalb die strukturelle Anordnung der- 
selben eine besondere Rolle spielt. Das Desoxyribosepolynukleotid der 
Thymonukleinsaéure zeichnet sich namlich in ganz besonders hohem 
Grade durch strenge Orientierung im Molekiil aus. 

Die eigenartigen kolloidchemischen Verhiltnisse des Desoxyribose- 
polynukleotids sind besonders von E. HaMMaARSTEN (1924) untersucht 
worden. Er wies nach. daB die mit schonender Kochsalzextraktion dar- 
gestellte native Saure auBerst leicht durch verschiedene Agentien verandert 
wird und war daher der Ansicht, da8 dieselbe besondere Voraus- 
setzungen besitzt, bei den Stoffwechselvorgangen in der Zelle eine wichtige 


Rolle zu spielen. CasPERSSON fand (1934), daB die nach HaAMMARSTEN dar- 


gestellte Saure Zellafilter nicht passierte, welche EiweiBstoffe durchlassen, 
was auf ein hohes Molekulargewicht hindeutet. Durch Filtration mittels 
sehr grobporiger Filter wurde eine Verunreinigung entfernt, welche aus 
Aggregaten von denaturiertem EiweiB bestand. An einem in dieser Weise 
behandelten Priparat fand PepERsEN bei Ultrazentrifugierung, daB das 
Molekulargewicht sehr hoch sein muBte (zit. nach SIGNER, CASPERSSON 
und Hammarsten 1938). Von der Beobachtung ausgehend, da das 
Natriumsalz der Thymonukleinsaéure eine sehr hohe Strémungsdoppel- 
brechung zeigte, untersuchten SIGNER, CASPERSSON und HAMMARSTEN die 
Substanz mittels der von SIGNER ausgearbeiteten Methoden, wobei sich 
ergab, daB die Lésung derselben sehr lange Kettenmolekiile mit einem 
Molekulargewicht bis zu 500000 enthielt. Das Molekiil war hochpolymer, 
aus hintereinander angeordneten Mononukleotiden aufgebaut. Auf Grund 
der hohen Eigendoppelbrechung wurde die SchluBfolgerung gezogen, daB 
die Orientierung der polaren Gruppen der Nukleotide im Raum streng 
einheitlich sein miisse. Bei vollstandigeren Berechnungen der Ultra- 
zentrifugierungsdata fand PEDERSEN (zit. nach The Uitracentrifuge, 
SvEDBERG und PEDERSEN 1940), daB das Molekulargewicht von ver- 
schiedenen Faktoren, wie Verdimnung usw., stark verandert wurde, 
was in sehr guter Ubereinstimmung zu den béchst wechselnden kolloid- 
chemischen Verhaltnissen steht, welche E. HaMMARSTEN bereits 1924 
nachgewiesen hatte. AstBuRY und BELL (1938) fanden, daB die Periode 
im Molekiil gut mit derjenigen in einer gestreckten Polypeptidkette iiber- 
einstimmte, und AstBuRY (1939) auBerte vorschlagsweise die Ansicht, 
daB die supponierte Rolle desselben bei der GeneiweiBreproduktion 
(CaspERsson 1936, 1939, CasPpERSSON und ScHuLTz 1938, 1939) darin 
bestiinde, eine Polypeptidkette an sich zu binden und zu strecken, was 
eine Vorbereitung fiir den eigentlichen ReproduktionsprozeB dar- 
stellen kénnte. 

Die allgemeinen kolloidchemischen Eigenschaften der aus Hefe 
sowie Pankreas dargestellten Praparationen unterscheiden sich bei 
weitem von denjenigen der Desoxyribosepolynukleotide: eine Strémungs- 
doppelbrechung ist nicht nachgewiesen worden, Diffusionsversuche 
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(JonPEs und MyrsAck) zeigten nur einen niedrigen Polymerisationsgrad. 
Im Vergleich zur Thymonukleinsaure sind jedoch die Eigenschaften dieser 
Sauren auBerst unvollstindig bearbeitet. 

Die Nukleinsduren spielen indessen nicht nur bei der Vermehrung 
von Genen eine essentielle Rolle, sondern scheinen auch allgemein bei 
jeder biologischen Eiwei8synthese erforderlich zu sein. 


Die Beweise hierfiir sind in der Hauptsache folgende: Caspersson fand 1936, 
daB bei raschem Wachstum von Hefezellen groBe Mengen von Nukleinsauren in 
den Zellen auftreten. CasPERSSON und ScHULTz (1938) stellten an einer Serie rasch 
wachsender Gewebe aus dem Pflanzen- und Tierreich fest, daB im Zytoplasma 
groBe Mengen Nukleinsauren vom Ribosetyp vorhanden waren, und schlossen all- 
gemein, daB: .,The presence of pentose nucleotides in high concentrations in rapidly 
dividing tissues is probably thus a general phenomenon“. Sie analysierten auch 
das Verhaltnis von Ribosenukleotiden zu Eiwei8substanzen in der sich entwickelnden 
Speicheldriise der Drosophila-Larve und fanden in Ubereinstimmung damit, daB 
das Zytoplasma in den friiheren Stadien proportional mehr Nukleinsauren enthielt 
als spaiter (1940). 

Bei embryonalem Material gilt ganz allgemein, daB der Ribosenukleotidgehalt 
des Zytoplasmas héher als bei adulten Zellen ist (CASPERSSON und JUNGNER), 
und wahrend der Entwicklung und Differenzierung geht dieser Gehalt zuriick. 
Eine eingehendere Analyse der Entwicklung der Hefe ergab, daB die obenerwahnte 
Pentosenukleinsaiuresynthese nur im Zusammenhang damit stattfindet, daB die 
EiweiBvermehrung im Plasma vor sich geht, wahrend dagegen der GarungsprozeB 
eine solche nicht hervorruft (BRanpT und CasPERssON). CASPERSSON und Ny- 
sTROM haben gezeigt, daB in Zellen von malignem Charakter eine Beziehung 
zwischen dem Gehalt des Zytoplasmas an ‘Nukleotiden und dem Malignitatsgrad 
besteht. Dieselben Autoren fanden auch, da8 sich wahrend des Verhornungs- 
prozesses in der Oberhaut derartige Substanzen in den Zellen ansammeln. 

Beweise von anderer Art liefern die eiweiBproduzierenden Drisenzellen. Diese 
werden allgemein im gesamten Tierreich von dem Vorkommen einer cyto- 
plasmatischen Struktur, des Basalfilaments oder Ergastoplasmas, gekennzeichnet. 
CasSPERSSON und LaNnpstR6M haben nachgewiesen, daB diese Struktur Nukleotide, 
welche in sonstigen Zellen nur in niedrigen Konzentrationen vorkommen, in hohen 
Konzentrationen enthalt. 

In samtlichen untersuchten Fallen von rascher Vermehrung von EiweiBsub- 
stanzen innerhalb der Zelle ist also beobachtet worden, daB wahrend der Ver- 
mehrungsperiode erhebliche Konzentrationen bis zu mehreren Prozenten Ribose- 
nukleinséuren im Zytoplasma vorliegen. 

Die Anwesenheit von Nukleinséiuren scheint demnach fiir jegliche bio- 
logische EiweiBsynthese erforderlich zu sein, von der Vermehrung von Virus, ~ 
Genen und Phagen bis zur Zunahme des relativ einfachen zytoplasma- 
tischen EiweiBes. 

In samtlichen Fallen, bis auf einen, handelt es sich um Pentose- 
nukleotide. Der Ausnahmefall ist das Gen, welches Desoxypentose- 
nukleotide, d. h. Thymonukleinsaure, enthalt. Was das Gen im Chromo- 
som vor allen anderen oben erwahnten EiweiBelementen auszeichnet, ist 
der Umstand, daB dasselbe in eine strenge Linearstruktur eingeordnet 
liegt. Es ist doch auffallend, daB gerade dieses dadurch gekennzeichnet 
werden muB, daB es Desoxyribosepolynukleotide enthalt, welche von 
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anderen Polynukleotiden dadurch abstechen, daB ihnen so auBergewéhn- 
liche Méglichkeiten eigen sind, als Hintergrund einer Linearstruktur 
zu dienen (Caspersson 1939, auch Sicner, CasPERSsOoN und Ham- 
MARSTEN 1938). 

Es ist daher méglich, da8 sich im Chromosom eine auf die Thymo- 
nukleinsaéure gegriindete Langsstrukturierung in den gentragenden Teilen 
auffinden lieBe. Dies gilt natiirlich nur fiir diejenigen Stadien, wahrend 
welcher die eigentliche Genvermehrung stattfindet. Im Einklang zu dem 
in der vorausgehenden Arbeit angefiihrten kann dagegen der. Zustand im 
Speicheldriisenkern bei der Drosophila-Larve mit seinen laufenden Endo- 
mitosen nicht mit demjenigen des Genonemas wihrend der Periode des 
Zellieilungszyklus verglichen werden, wo die Gene so nahe aneinander liegen 
konnen, daB sich die Desoxyribosenukleotidketten von dem evnen zum anderen 
hiniiberstrecken kénnen. Im Speicheldriisenkern sind die Abstande zwischen 
den einzelnen Genen wie in anderen Telophasenkernen durch dazwischen- 
befindliches wahrend der Telophase produziertes EiweiB sehr groB (s. die 
vorausgehende Arbeit). Es ist daher unméglich, anzunehmen, daB die 
strukturbildende Fahigkeit der Thymonukleinsdure in derselben Weise 
wie beispielsweise wahrend gewéhnlicher Prophasen zum Ausdruck 
kommen kénnte. Folglich ist zwar méglich, aber kaum wahrscheinlich, 
daB die nukleinsdurereichen Bander etwas anderes als eine sehr unvoll- 
standige Orientierung der Thymonukleinsaéure zeigen. 


Uber die Doppelbrechung der Kernsubstanz. 


Die Doppelbrechung, welche von verschiedenen Autoren in chroma- 
tischem Kernmaterial, ganz besonders bei gewissen Spermien (s. W. J. 
Scumipts umfassende Monographie 1937) beobachtet worden ist, beruht, 
wie W. J. Scumipt mit Hilfe von Modellversuchen nachgewiesen hat, 
hauptsachlich auf der Thymonukleinsiure. Die Doppelbrechung tritt im 
wesentlichen nach Vorbehandlung mit verschiedenen Agentien, am besten 
mit Alkohol, hervor. Scumipr hat sich sogar dieser Doppelbrechung als 
eines eleganten Nachweises von Nukleinsaéure in Kernstrukturen bedient. 
Abgesehen von den ebenerwahnten Spermien existieren auBerst wenige 
Beschreibungen von doppelbrechendem Chromatin in lebenden Zellen. 
KELLER (1932) sah eine Doppelbrechung in Rhynchelmis-Chromosomen. 
Die Doppelbrechung, welche bei Chromosomen in dem sich furchenden 
Psammechinus-Ei beschrieben worden ist, hat sich als — jedenfalls im 
wesentlichen — von dem Spindelapparat verursacht erwiesen (W. J. 
Scumipr 1939). 

Es ist also kennzeichnend fiir das Chromatin, daB dasselbe, mit 
einigen wenigen Ausnahmen, erst nach Behandlung mit fixierenden oder 
jedenfalls dehydrierenden Agentien eine Doppelbrechung vom Nuklein- 
siurecharakter aufweist. Nach derartiger Behandlung 1aBt sich diese bei 
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einer groBen Menge von Zellen, sowohl wahrend der Teilung wie in der 
Interphase, beobachten. 

Die Erklarung hierfiir ist in der auBerordentlich starken Eigen- 
doppelbrechung der Thymonukleinsaure, kombiniert mit der Neigung, zu 
Ketten polymerisiert zu werden, welche einige hundert Male langer als 
dick sein kénnen (vgl. oben), zu suchen. Wenn derartige Ketten in 
einer Lésung oder einem Gel vorhanden sind, muB jeder Eingriff, bei- 
spielsweise das Eindringen fallender Mittel von einer der Seiten oder das 
einseitige Absaugen von Wasser aus der Lésung, sehr groBe Aussichten 
haben, ausrichtend zu wirken. Sobald in einer Lésung eine Strémung 
zustande kommt, geht eine partielle Orientierung vor sich, und sobald 
in einem Gel eine Schrumpfung eintritt, welche nicht absolut gleich- 
formig verlauft, dann muB eine Orientierung derartiger auSerordentlich 
langer Partikel einsetzen, und infolge der sehr starken Eigendoppel- 
brechung tritt eine Doppelbrechung hervor, welche im Verhaltnis zur 
Richtung der Strémung bzw. der geringsten Schrumpfung negativ ist. 

Die enorme Tendenz zur Entstehung von Artefakten muB das Urteil 
dariiber auBerordentlich erschweren, inwieweit die Nukleinséure im 
nativen Chromatin orientiert ist; eine Orientierung bedeutet, daB die- 
selbe in eine Struktur von anderen Stoffen eingeordnet vorkommt oder 
selbst, ganz oder teilweise, das Skelett einer solchen bildet. Fixierte 
Chromosomen kénnen ein Bild darbieten, welches véllig mit dem oben 
iiber die Méglichkeit von Artefakten gesagten iibereinstimmt. Die 
Spiralisierung des Chromonemas triibt ebenfalls das Bild (Kuwapa und 
Nakamura 1934, Nakamura 1937). 

Hinsichtlich der Struktur des lebenden Chromosoms diirften daher 
nur Kerne, bei welchen die Spiralisierung nicht so hervortretend ist, 
gute Aussichten fiir die Untersuchung bieten. 

Die obenerwahnten doppeltbrechenden Spermien werden samtlich 
dadurch gekennzeichnet, daB sie einen fadenfoérmigen Kopf haben, und 
daB die Doppelbrechung allmahlich auftritt, wihrend der runde Kern der 
Spermatide mehr und mehr gestreckt wird. Dies hat zur Folge, da8 kein 
Grund zu der Annahme vorliegt, die Spermiendoppelbrechung sei mit einer 
Doppelbrechung des Chromonemas identisch, da dieselbe durch eine 
physiologische ungleichférmige Schrumpfung der Kernsubstanz auf- . 
getreten sein kann. 

Das Speicheldriisenchromosom bietet scheinbar einen giinstigen Fall, 
indem dasselbe nicht spiralisiert ist und indem eine Vermehrung der 
Gensubstanz auf endomitotischem Wege vor sich geht. Im Falle, daB diese 
vollig an eine strenge Orientierung der Thymonukleinsaéuremizellen in 
der Langsachse des Chromosoms gebunden wire, miiBte diese aiso hervor- 
treten. Ebenso sollte eine strenge Orientierung der Ketten des basischen 
EiweiBes, wie man sie bei so vielen Spekulationen iiber den mizellaren 
Bau der Chromosomen angenommen hat, als eine Nukleinsaureorientierung 
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hervortreten. Nimmt man namlich eine strenge Orientierung dieser basi- 
schen Ketten an, dann ergibt sich notwendigerweise die Annahme, 
daB dieses steife hochpolymere Nukleinséuremolekil, mit starken Saure- 
gruppen in jedem Element, in irgendeiner Weise mit einer Richtung im 
Raum bevorzugt angeordnet sei. 

W.J.Scumiupt konnte Beobachtungen von H. ULLRIcH (1936) be- 
statigen und fand eine schwache Doppelbrechung nukleinsaurereicher 
Segmente in den Chromosomen von Chironomus. Er sagt iiber die Be- 
obachtung unter anderem: ,,Auch ich konnte am iiberlebenden Objekt, 
sofern auch im gewéhnlichen Licht die Chromosomen sichtber weren 
oder beim Absterben allmahlich zum Vorschein kamen, die freilich sehr 
schwache Doppelbrechung ihrer stark lichtbrechenden Scheiben be- 
obachten ..... ag 

Alkoholbehandlung verstirkte die Doppelbrechung bedeutend. Der 
' Gangunterschied ist so auBerordentlich klein, etwa 2 my, daB eine be- 
sonders hochentwickelte Technik erforderlich ist, um denselben beobachten 
und messen zu kénnen. Kuwapa und Nakamura (1938) konnten diese 
Doppelbrechung nicht wiederfinden, sondern fanden eine schwache mit 
entgegengesetztem Vorzeichen. ALTENBURG konnte eine Doppelbrechung 
in den erheblich kleineren Chromosomen von Drosophila melanogaster 
nicht beobachten. PretrreR (1940) bestatigte die Beobachtungen 
W. J. Scumipts an demselben Material, stellte aber leider keine Messungen 
der Starke der Doppelbrechung an. Diese widersprechenden Ergebnisse, 
im Verein mit dem oben angefiihrten Artefaktrisiko, lassen es schwierig 
erscheinen, zu entscheiden, ob eine wirkliche Orientierung der Nuklein- 
sduremolekiile vorkommt. Scamipr (1939) ist der Ansicht, daB dies 
der Fall sei, indem er, auf SIGNER, CASPERSSON und HAMMARSTENs 
Nachweis iiber Form und optischen Charakter des Molekiils gestiitzt, 
die SchluBfolgerung zieht, daB im Chironomus-Chromosom die Molekiile 
der Thymonukleinsaéure parallel zu der Chromosomenachse verlaufen. 

Die Effekte, welche man bei den Doppelbrechungsuntersuchungen er- 
halten hat, sind sehr klein. Scumiprt erhielt bei Chironomus-Chromosomen, 
wie gesagt, einen Gangunterschied von nur 2 mu, wohl die Grenze dessen, 
was auch der in dieser Technik am meisten Erfahrene messen kann. Es ist 
daher eine empfindlichere Methodik zur Messung erforderlich, weshalb 
Versuche angestellt wurden, eine solche auszuarbeiten, iiber welche im 
folgenden berichtet werden soll. 


MeB8methode. 
Die strenge Orientierung der polaren Gruppen im Thymonuklein- 
siuremolekiil, auf welche die Messungen der Strémungsdoppelbrechung 
(SigNER, CASPERSSON und HamMMaRsTEN) hingewiesen haben, deutet dic 


1 Naturwiss. 1987, 506/507. 
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Moéglichkeit an, daB Dichroismus auftreten kénnte. Wenn namlich die- 
jenigen Gruppen, welche die Ultraviolettbande bei 2600 A bedingen, eine 
distinkte Orientierung im Raum haben, so ist méglich, daB die Absorption 
fiir polarisierte Strahlen mit der Schwingungsebene parallel bzw. senk- 
recht zur Ebene der absorbierenden Ringe verschieden wird. Da8 dies 
wirklich der Fall ist, geht aus Abb. 1 hervor. Dieselbe wurde in der 
Weise hergestellt, da8 ein inhomogenes Gel von Thymonukleinsaure 
zwischen zwei Platten aus geschmolzenem Quarz gepreBt wurde, worauf 
zwei Photographien mit ultraviolettem Licht von der Wellenlange 257 my, 
in zwei zueinander senkrechten Ebenen polari- 
siert, aufgenommen wurden. Die entsprechende 





Abb. 1. Ultraviolettaufnahmen zur Demonstration des Ultraviolettdichroismus 
der Thymonukleinséure. (Naiheres im Text.) 


Lage der Nukleinsiuremolekiile verhalt sich in verschiedenen Teilen des 
Praparats verschieden. Wo die Nukleinséuremolekiile gerade haupt- 
sichlich parallel zu einer der Schwingungsebenen lagen, wird das Gebiet 
auf der einen Photographie dunkel und auf der anderen hell, wo sie 
dagegen in einem Winkel von etwa 45° lagen, hat das Gebiet auf beiden 
Photographien dieselbe Schwarzung. 

Um diesen Effekt in zytologischem Material messen zu kénnen, wurde 
die Apparatur zur Messung der Ultraviolettabsorption von Zelleinzelheiten 
verwendet, welche in der vorausgehenden Arbeit beschrieben worden ist 
(CasPERSSON 1936, 1937, 1938, 1939), mit dem Unterschied, daB Prisma F' - 
durch ein solches aus Kalkspat ersetzt wurde. Dadurch, daB das Prisma 
etwas geschwenkt werden kann, 1éB6t sich der ordinare oder der extra- 
ordinaére Strahl in die Kondensoréffnung werfen (fiir sowohl Konstruktion 
wie Ausfiihrung dieser Polarisatoranordnung bin ich Herrn Professor 
A. K6HLER zu groBem Dank verpflichtet). Die optischen Teile hinter 
dem Prisma sind saémtlich in geschmolzenem Quarz ausgefiihrt. 

Ein so gut wie méglich orientierter Nukleinsaurefilm wurde hergestellt, 
indem ein Gel zwischen zwei Quarzglisern stark ausgestrichen und 
rasch luftgetrocknet wurde. Die Schichtdicke wechselte in verschiedenen 
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Teilen erheblich. In der Ultraviolettmessungsapparatur wurden Ab- 
schnitte von etwa 0,05 mm Durchmesser mit homogener Absorption 
ausgewahlt, woraus diese in einer Serie von verschiedenen Wellenlangen 
gemessen wurden, einmal mit polarisiertem Licht von zur Ausstrich- 
richtung paralleler Schwingungsrichtung, ein anderes Mal mit solchem von 
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Abb. 2. Absorptionsspektra eines gestreckten Thymonukleinséurefilms in polarisiertem 
Licht. Kurve 1, Schwingungsrichtung senkrecht zur Orientierungsrichtung der Molekiile; 
Kurve 2, Schwi ht parallel dazu. Kurve 3, arithmetisches Mittel. Die mit 
Kurve 3 fast ganz zusammenfallende gestrichelte Kurve ist eine Absorptionskurve, die 
in unpolarisiertem Licht aufgenommen ist. 





zur Ausstrichrichtung senkrechter Schwingungsrichtung. Abb. 2 zeigt die 
erhaltenen Absorptionskurven. Das Licht mit zur Molekiilachse senk- 
rechter Schwingungsrichtung wird mnerhalb des Pyrimidinbandes starker 
absorbiert als das mit paralleler Schwingungsrichtung. In beiden Fallen 
weicht die Form der Absorptionskurven von derjenigen der gewohnlichen 
Absorptionskurve ab; im ersteren Falle ist das Maximum spitzer, im 
letzteren stumpfer. Das Mittel der Werte der beiden Kurven gibt eine 
Kurve, welche genau dieselbe Form hat wie eine in unpolarisiertem Licht 
gemessene. Die Messungsdaten gehen aus Tabelle 1 hervor. Eine Serie 
von derartigen Praparaten wurde mit verschieden intensiver Ausstreichung 
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mit und ohne folgende Fixierung in Alkohol hergestellt. Die Werte der 
Quotienten zwischen den Extinktionskoeffizienten fiir 2650 A gaben 
variierende Werte, die héchsten, welche erreicht wurden, lagen zwischen 
1,5 und 1,6. Es gibt zwei Méglichkeiten: Entweder wird die Orientierung 
durch die Ausstreichung nicht vollstandig, oder auch nicht alle Gruppen 
in der Nukleinsaure sind so orientiert, daB sie Dichroismus aufweisen. Der 
Verhaltniswert 1,5—1,6 entspricht, wenn man die unter dem Maximum 
gelagerte nichtselektive Absorption beriicksichtigt, dem, daB die Ex- 














tinktionskoeffizienten fiir die beiden 
4 p Z i Tabelle 1. 
Schwingungsrichtungen sich wie un- 
ti ee Extinktionskoeffizient 
gefabr 1:2 verhalten. Mégliche — wehten- Schwincusautichtang 
- . os . ; 1 
Erklarung hierfiir sind, daB von — canes as 
den vier absorbierenden Gruppen, 
welche sémtlich ungefahr ebenso- re etwa ona etwa 0,824 
: ; rae 1 0,5 0,550 
viel absorbieren, nur zwei die zur 9280 0,280 0,355 
Entstehung von Dichroismus er- 2310 0,280 0,320 
forderliche Orientierung haben, oder 2400 0,293 = 
daB die absorbierenden Gruppen Poms yi Goes 
tiberhaupt nicht abselut senkrecht 2570 ae 0,694 
zur Achse eingestellt sind. Es ist 2600 0,456 0,716 
a ee ade amie eee 2650 0,440 0,656 
ur Zeit nic. mogich, Zwischen 2700 0,396 0,534 
diesen Méglichkeiten zu entschei- 2750 0,312 4 
. 2800 0,233 0, 

den. : Der Umstand, daB sich das 2850 0,248 (2) 0.254 
Verhaltnis 1,5 so leicht erreichen 2900 0,146 0,153 








14Bt, wahrend dasselbe nur mit 
Schwierigkeit etwas iiberschritten werden kann, spricht jedoch stark 
dafiir, daB bei diesem Wert die Orientierung der Molekiile nahezu voll- 
standig ist, und daB 1,5—1,6 das Verhiltnis ist, welche das einzelne 
Nukleinsaéuremolekiil aufweisen wiirde. 

Die Sonderstellung der Thymonukleinsaure unter den Nukleinsauren 
hinsichtlich der Ausbildung von Kettenmolekiilen geht auch aus Messungen 
mit derselben Technik an Hefenukleinsiure sowie Pankreaspolynukleotid- 
praparaten hervor, welche mit einer weniger schonenden Technik als der 
Hammarstenschen fiir Thymonukleinséure dargestellt worden waren. 
Beziiglich der ersten ist nur bekannt, daB dieselbe in maBigen Geschwindig- 
keitsgefallen keine Strémungsdoppelbrechung aufweist. Das zweite tut 
dies auch nicht, aber der faserige Aufbau des Ergastoplasmas der Pankreas- 
zelle, das, wie nachgewiesen wurde, groBe Mengen von Ribosenukleotiden 
enthalt (CaAspERSsON und LanpstR6m), 14Bt einen derartigen Verdacht 
entstehen. Die Messungen ergaben bei Hefenukleinsaure einen schwachen, 
aber deutlichen Unterschied der Extinktionen in verschiedenen Schwin- 
gungsebenen. Der héchste Wert, welcher erhalten wurde, betrug 1,1. 
Das Pankreasnukleotidpraparat ergab einen deutlichen, aber noch 
schwacheren Effekt. Dies zeigt, wenn man einen gleichartigen Molekiilbau 
40* 
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annimmt, eine deutliche Tendenz zur Orientierung, aber in weit geringerem 
MaBe als bei der Thymonukleinsaure. 


Einige zytologische Beobachtungen. 

Diese Methode, auf biologisches Material angewendet, unterscheidet sich 
von der gewéhnlichen Polarisationsmikroskopie generell in drei Punkten, 
namlich: 1. sie ist chemisch spezifisch, 2. der Grad der Orientierung 
kann bestimmt werden, und 3. sie ist sehr empfindlich. 1. Die Spezifitat 
beruht darauf, daB die Bande bei 2600 A fiir die Pyrimidinringe charakte- 
ristisch ist. Durch Messung in einigen Wellenlangen kann leicht fest- 
gestellt werden, ob es sich um Nukleotide handelt. Die Spezifitat wird 
von Formdoppelbrechung wenig beeinfluBt. 2. Wenn die Absorption des 
Thymonukleinsiuremolekiils fiir die beiden Schwingungsrichtungen be- 
kannt ist (s. oben), 1a8t sich in jedem einzelnen Fall der Orientierungs- 
grad aus dem Verhiltnis zwischen den Extinktionskoeffizienten beim 
Absorptionsmaximum berechnen. 3. Ein Wiirfel einer 10%igen Lésung 
von Thymonukleinséure mit einer Seitenlange von 1 yu wiirde bei voll- 
standiger Orientierung in griinem Licht, auf Grund der SiaNerschen 
Strémungsdoppelbrechungswerte 1937 berechnet, einen Gangunterschied 
von etwa 6 my geben. Die Veranderung des Extinktionskoeffizienten, 
welche durch den Dichroismus bedingt wird, entspricht 0,22 oder in 
der Lichtabsorption 40%, was sich in der verwendeten Apparatur mit 
der. Genauigkeit von einigen Prozenten bestimmen laéBt. Der Gang- 
unterschied von 6 my diirfte an der Grenze dessen liegen, was mit einiger 
Exaktheit gemessen werden kann. Mittels Dichroismusmessungen laBt 
sich folglich eine Orientierung messen, welche viel kleinere Effekte gibt 
als eine im Polarisationsmikroskop meBbare. . 

Abb.3 zeigt ein Objekt, ein Spermienbiindel von einer Heu- 
schrecke, das in gewéhnlichem Licht starke Doppelbrechung zeigt, die, 
wie oben erwahnt worden ist, von W. J. Scumipt auf den Kinflu8 der 
Nukleinsaure zuriickgefiihrt wurde. Das Objekt ist, um irrefiihrende Ex- 
ponierungseffekte zu vermeiden, in zwei Lagen fiir jede Art des ein- 
fallenden polarisierten Lichtes photographiert. Es geht deutlich hervor, 
daB die Absorption am gréBten ist, wenn die Schwingungsrichtung zur 
Langsachse der Spermien senkrecht ist, was direkt zeigt, daB die Nuklein- 
siuremolekiile lings dieser angeordnet sind. Die Absorptionsverschieden- 
heit entspricht einer praktisch vollstaéndigen Orienticrung. 

An den Speicheldriisenchromosomen von Drosophila melanogaster sind 
bisher nur photographische Messungen der Absorption ausgefiihrt worden, 
da diese das Uberblicken eines gréBeren Gebietes gestatteten, eine ge- 
ringere Bestrahlung des Objektes mit: sich brachten und eine zur prin- 
zipiellen Entscheidung ausreichende Genauigkeit boten. Wenn. die 
Nukleinsauremolekiile parallel zu den hypothetischen Polypeptidketten 
verlaufen wiirden, wie W. J. ScumipT in der oben zitierten Arbeiti meint, 
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so ware eine einigermaBen vollstandige Orientierung zu erwarten. Die 
photographische Messung wiirde einen Effekt nachgewiesen haben, 
welcher ein Zwanzigstel des in diesem Falle erwarteten Effektes betragt. 
Das Resultat war aber villig negativ. Die Praparate waren mit lanthan- 
haltiger Essigsiure behandelt worden, welche auBerordentilich genau 





Abb. 3. Ultraviolettaufnahmen in polarisiertem Licht von einem Spermienbiindel ciner 
Heuschrecke. Die Schwingungsrichtung des einfallenden Lichts ist mit Pfeilen markiert. 


reproduzierbare und klare Praparate zur Untersuchung im Ultraviolett 
gibt. Das Lanthan fallt die Nukleinsdiure mit groBer Aviditaét, so daB 
die Struktur durch die quellende Wirkung der Essigsiure auf Eiwei8 
nicht zerstért wird. Nukleinséureschicht sowie Spermienpraparat biiBen 
bei dieser Behandlung ihre Orientierung nicht ein. 

Aus diesen Beobachtungen geht hervor, da8 eine nennenswerte ein- 
heitliche Orientierung der Thymonukleinséuremolekiile in den Scheiben 
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nicht’ angenommen werden kann. Scumipts Messungen waren an 
Chironomus-Chromosomen ausgefiihrt worden, welche mindestens den 
doppelten Durchmesser der Drosophila-Chromosomen haben. Die 
Nukleinséurekonzentrationen liegen, wie man nach den Messungen 
von CASPERSSON annehmen kann, bei der GréBenordnung von 5—10%. 
Nach den oben angegebenen Bestimmungen sollte im griinen Licht fiir 
eine Scheibe mit 10% Nukleinsaure in einer Schicht von 10 ~ ein Gang- 
unterschied von der GréBenordnung 60 my zu erwarten sein. ScHMIDTs 
Wert von etwa 2 my zeigt also, auch wenn derselbe durch positive Form- 
doppelbrechung etwas herabgesetzt wurde, daB die Nukleinsaureorien- 
tierung im absterbenden Chromosom praktisch gleich Null ist. 

Diese orientierenden Beobachtungen ergeben also, daB es mit dem 
Speicheldriisenchromosom als Typ nicht méglich ist, ein einfaches Chromo- 
somenmodell mit streng orientierten Nukleinséuremolekiilen derselben 
GréBenordnung zu konstruieren, welche die nach E. HAMMARSTEN dar- 
gestellte Saure in verdiinnten Lésungen hat. Aus der vorliegenden 
sowie der vorausgehenden Arbeit ergibt sich folgender Aufbau des 
Speicheldriisenchromosoms : 

In den euchromatischen Regionen ist eine Menge von einfachen Amino- 
siuren vorhanden, welche, wie rein hypothetisch angenommen wird, zu 
einem System einfacher Polypeptidketten aneinander gebunden sind ; diese 
Ketten bilden die Grundlage der Struktur des Chromosoms, im folgenden 
als ,,StruktureiweiB“‘ bezeichnet. In den Zwischenscheiben sammeln sich 
wahrend der Telo- und Interphase Eiweif8stoffe an, die von der genhaltigen 
chromatischen Scheibe gebildet worden sind. Diese Synthese kann man 
sich unschwer als gleichzeitig mit einem Wachstum des_,,Struktur- 
eiweiBes“ ablaufend vorstellen. In der Scheibe liegen Nukleinsaureketten 
in verschiedenen Richtungen orientiert, wobei keine Richtung besonders 
bevorzugt ist. Der ungeordnete Teil des Heterochromatins, oder wenigsten 
die Substanz zwischen den Chromosomen 14Bt in diesem Kern ,,Struktur- 
eiweiB“ vermissen. 

Die rein hypothetische Anordnung mit langsverlaufenden (aber nicht 
notwendigerweise parallelen) Polypeptidketten im Chromosom, welche 
hauptsachlich aus prinzipiellen Griinden fiir wahrscheinlich gehalten 
zu werden pflegt, mu8B in diesem Falle in der Scheibe durch ein Gebiet 
unterbrochen sein, in dem die Molekiilketten stark gefaltet sind. 

Die auf rein hypothetische Annahmen gegriindete Wrincusche Theorie iiber die 
Chromosomenstruktur ist bereits von verschiedenen Seiten stark kritisiert worden. 
Diese Theorie steht in einer Reihe von Punkten im geraden Gegensatz zu den oben 
angefiihrten Beobachtungen und der frither postulierten Zusammensetzung des 
Speicheldriisenchromosoms (CASPERSSON, vorausgehende Arbeit). Es soll daher 
darauf hingewiesen werden, da8 ihre Grundannahmen beziiglich des Nukleinsaure- 
baues, wie spater gezeigt worden ist, irrtiimlich waren. WRINCH sagt iiber die Nuklein- 
sdure, es sei wahrscheinlich daB dieselbe in einer geschlossenen Ringform oder in 
einer polymerisierten Form existiere, in der die ringférmigen Gruppen sich an- 
einander zu einer Oberflachenstruktur anschlieBen. Nach den Messungen von 
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SIGNER, CASPERSSON und HAMMARSTEN sowie ASTBURY und BELL ist das Verhalten 
ein gerade entgegengesetztes, indem die Mononukleotide nicht in einem Ring, 
sondern hintereinander gebunden werden, also demnach nicht in einer Ebene, 
sondern zu einer stabférmigen Struktur polymerisiert werden. Hierzu kommt 
der oben gefiihrte Nachweis, daB eine Orientierung der Mononukleotide senkrecht 
zur Achse nicht existiert. Diese Umstande diirften eine ins einzelne gehende Dis- 
kussion iiberfliissig machen. 


Erérterung der Resultate. 

’ Es ist, nachgewiesen worden, daB Polynukleotide zur Vermehrung der 
EiweiBsubstanzen der Zelle erforderlich sind. Bei der Genreduplikation 
ist stets die Thymonukleinsaure beteiligt, welche sich vor anderen Nu- 
kleotiden durch eine auBerordentliche Fahigkeit auszeichnet, die Grund- 
lage einer Langsstrukturierung zu bilden, was die wahrscheinliche Er- 
klarung dafiir darstellt, daB gerade diese Substanz die elektive Chro- 
mosomensubstanz ist (CASPERSSON 1939). 

In der vorausgehenden Arbeit wurde darauf hingewiesen, daB die 
Schleifenkerne in den Speicheldriisen gewisser Dipterenlarven als inter- 
phasische Kerne mit trotz der Endomitosen beibehaltener Paarung der 
Chromonemata zu betrachten sind. Diese Kerne miissen daher einen 
Spezialfall darstellen, indem prinzipiell unméglich ist, daB sich die 
Nukleinséureketten in benachbarten gentragenden Komplexen aneinander 
anschlieBen kénnten, da dieselben durch die aus telophasisch produzierten 
EiweiB aufgebauten Zwischenscheiben getrennt sind. Es ist daher am 
wahrscheinlichsten, wenn auch nicht prinzipiell erforderlich, da8 in diesem 
Spezialfall die Nukleinséuremizellen keine absolute Orientierung auf- 
weisen. Dies wird auch dadurch gestiitzt, daB waihrend des Verlaufs der 
Endomitosen auch ein gewisses Dickenwachstum der Scheiben in der 
Langsachse des Chromosoms stattfindet — eine Genverme in 
nur einer Ebene, von einer fixen lingsverlaufenden Struktur bedingt, 
wiirde ja eine Scheibe ergeben, welche nur die Dicke eines Gendurch- 
messers hatte. 

Die Beobachtungen mit einer speziell dazu ausgearbeiteten Methode 
zeigen auch im Einklang zu dem oben angefiihrten, daB keine, oder nur 
eine auBerst unerhebliche Orientierung der Thymonukleinséuremolekile 
in den Scheiben bei Drosophila vorliegt. 

Ob eine solche Orientierung wirklich vor der gewéhnlichen Mitose 
stattfindet, ware noch nachzuweisen. Die Polarisationsmikroskopie mit 
sichtbarem Licht wird wahrscheinlich etwas derartiges nicht zeigen kinnen, 
da die Effekte in Stadien zu erwarten sind, wo die Chromonemafaden so 
diinn sind, daB es unmdglich ist, die Doppelbrechung zu beobachten. 

Der Umstand, da8 im Speicheldriisenchromosom keine Nukleinsaure- 
orientierung besteht, widerspricht also nicht der Annahme einer speziellen 
Rolle von Nukleinsaéureketten bei der Genreduplikation. Dagegen unter- 
streicht die Beobachtung den Charakter dieses Kerns als Interphasekern 


or 
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und die Gefahr, aus Beobachtungen an Endomitosen eines solchen Riick- 
schliisse auf den Bau von Pro- und Metaphasenchromosomen zu ziehen. 
Dasselbe gilt von der EiweiSstruktur. Wenn man annimmt, daB Nuklein- 
siureketten bei der Eiwei8synthese beteiligt sind, so ist notwendigerweise 
ein Wechsel von gestreckten und gefalteten Formen wahrend der ver- 
schiedenen Stadien der Mitose und Interphase anzunehmen. 

Das Fehlen einer strengen Orientierung im Speicheldriisenchromo- 
som schlieBt, wegen der Ausnahmestellung dieser Kerne, also keineswegs 
die Méglichkeit einer solchen in einem Stadium wahrend der Mitose aus. 
Es mu8 aber hervorgehoben werden, daB es gar nicht notwendig ist, 
daB eine Beteiligung von Nukleinsaureketten bei der EiweiBsynthese als 
ein im Mikroskop beobachtbares Polarisationsphinomen zum Vorschein 
kommt. Die Méglichkeit besteht und ist sogar die wahrscheinlichere, 
daB die Ketten, die wirksam sind, so kurz sind, da8 diese Orien- 
tierung nur in so kleinen Gebieten stattfindet, daB sie nicht beobachtbar 
sind. Eine Kette von der Lange 0,02 u, die weit unter dem Auflésungs- 
vermégen des Mikroskops liegt, wiirde die Streckung von einer Eiweib- 
kette mit einem Molekulargewicht von mehreren Tausend gestatten, 
und es gibt keinen Grund, anzunehmen, daB die Streckung von langeren 
Ketten fiir die EiweiBreproduktion notwendig sei. 





Zusammenfassung der Experimente. 

Es wird nachgewiesen, daB die Thymonukleinsaure einen starken 
Dichroismus im Ultraviolett hat, was darauf beruht, daB die absorbierenden 
Gruppen im Molekiil im Verhaltnis zur Achse des langgestreckten Molekiils 
streng regelmaBig orientiert sind. Ein ahnlicher, viel schwacherer Effekt 
wurde bei Hefe und Pankreaspolynukleotidpraparaten beobachtet, also bei 
weit niedrigermolekularen verwandten Substanzen. 

Durch photographische oder photoelektrische Messung der Absorption 
eines Kernteiles mit polarisiertem Licht in zwei zueinander senkrechten 
Schwingungsrichtungen mittels des friiher von CASPERSSON beschriebenen 
Instrumentariums zur Ultraviolettspektrographie von Zellteilen kann 
bestimmt werden, ob die Thymonukleinsaéuremolekiile orientiert sind sowie, 
in welchem Grade dies der Fall ist. Die Apparatur ist eigentlich zum 
naheren Studium der Rolle der Nukleinséureketten bei der Genreproduk- 
tion im Chromosom bestimmt. Die erwarteten Effekte liegen nahe an der 
Grenze des MeBgebiets der gewéhnlichen Polarisationsmikroskopie. Die 
hier angegebene Technik unterscheidet sich von der letzteren dadurch, 
daB sie 1. etwa 50mal empfindlicher, 2. chemisch spezifisch ist und 3. eine 
direkte Messung des Orientierungsgrades gestattet. 

Vorlaufige Untersuchungen an Speicheldriisenchromosomen von Droso- 
phila melanogaster ergaben, daB keine Orientierung vorlag, welche voll- 
standige Orientierung von 5% der Molekiile (was in diesem Falle die 
Empfindlichkeitsgrenze der Methode war) iiberschritt. Es wird gezeigt, 
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daB die friiheren polarisationsoptischen Messungen dieser Annahme nicht 
widersprechen. Die Nukleinséuremolekiile in den nukleinséurereichen 
Scheiben sind folglich nicht regelmaBig in einer langsverlaufenden Struktur 
angeordnet. DaB wenigstens die Hauptmasse des EiweiBes in einer solchen 
mit ziemlich geraden Polypeptidketten angeordnet sein sollte, ist dem- 
zufolge weniger wahrscheinlich. Ob dies auch fiir eigentliche Prophasen- 
chromosomen gilt, 148t sich noch nicht entscheiden. 

Die doppeltbrechenden Spermienképfe bei einer untersuchten Heu- 
schreckenart enthalten einige 10% Thymonukleinsiure, weshalb die 
Doppelbrechung und der Dichroismus, welche einer nahezu vollstandigen 
Orientierung entsprechen, wahrend des physiologischen Schrumpfungs- 
prozesses zustande gekommen sein diirften, der bei der Ausbildung der 
endgiiltigen Kopfform vor sich geht. 

Fir die Bedeutung dieser Resultate fiir die Frage der Rolle der 
Desoxyribosenukleotide bei der Genteilung sei auf die Erérterung (S. 617) 
verwiesen. 
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(Aus dem Kaiser Wilhelm-Institut fiir Biologie, Abt. Hartmann, Berlin-Dahlem.) 


UBER DIE CHROMOSOMEN DER BISEXUELLEN 
UND DER PARTHENOGENETISCHEN RASSE DES OSTRACODEN 
HETEROCYPRIS INCONGRUENS RAMD. 


Von 
Hans BaveEr. 
Mit 17 Textabbildungen. 5 
(Eingegangen am 10. November 1940.) 
Dem Andenkenan Geheimrat Prof.Dr.G.W. Miiller (1857-1940) gewidmet. 
I. Einleitung. 

Die Cytologie der Ostracoden ist nur in einigen Arbeiten aus WEIs- 
MANNs Mitarbeiterkreis untersucht worden, doch sind in diesen durch 
WoLTERECK (1898) und ScHuErP (1909) die Oogenese, durch MULLER- 
Caf (1913) die Furchung und durch Scumauz (1912) die Spermatogenese 
in ihrem allgemeinen Verlauf vollstandig aufgeklart worden. 

Die Untersuchung, iiber die im folgenden berichtet wird, ging von 
einer fortpflanzungsbiologischen Fragestellung aus. Seit den Arbeiten 
von M@LuER (1880) und WEIsMANN (1880) ist bekannt, daB viele Ostra- 
codenarten sich ausschlieBlich parthenogenetisch vermehren und daB 
diese Fortpflanzungsart nie im Generationswechsel durch zweigeschlecht- 
liche Vermehrung abgelést wird. Viele Arten kommen in Mittel- und 
Nordeuropa iiberhaupt nur als Weibchen vor. Von der Art Heterocypris 
(Cyprinotus) incongruens Ramp. dagegen treten an manchen Fundorten 
auch Mannchen auf. Eine experimentelle Untersuchung fiihrte WoxL- 
GEMUTH (1914) zu der Auffassung, daB bei dieser Art ein langfristiger 
Generationswechsel vorliege. Er gibt an, daB es ihm in Laboratoriums- 
zuchten gelungen sei, den Ubergang von der bisexuellen zur partheno- 
genetischen Vermehrung zu verfolgen und den umgekehrten Wechsel aus 
Freilandbeobachtungen wahrscheinlich zu machen. 

Um diese Angaben nachzupriifen, wurde neben einer Beobachtung 
des Fortpflanzungsverhaltens in Dauerkulturen in erster Linie die cytolo- 
gische Analyse durchgefiihrt, um von dieser Seite her gegebenenfalls 
schon die Méglichkeiten eines Generationswechsels auszuschlieBen. 

Bei dieser Untersuchung ergab sich als iiberraschender Befund der 
Nachweis eines komplizierten Geschlechtschromosomen-Apparates tiber 
den ich (1934) schon kurz berichtet habe. Seine nahere Beschreibung 
bildet den Schwerpunkt der folgenden Darstellung. 

Die Arbeit wurde auf Veranlassung von Herrn Prof. HarTMaNN wihrend eines 


Stipendiums der Notgemeinschaft der Deutschen Wissenschaft 1932 begonnen. 
Andere Aufgaben hatten ihre Fertigstellung bisher immer aufgeschoben. 
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II. Herkunft der Tiere und Untersuchungsverfahren. 

Die zweigeschlechtliche Form von Heterocypris incongruens stammt 
einmal aus Wackerow bei Greifswald, wohin Herr Geheimrat MULLER 
sie vor etwa 30 Jahren aus Schwichtenberg i. Mecklenburg verpflanzt 
hatte. Der zweite Fundort war Ettersburg bei Weimar, woher ich Material 
selbst einbrachte und weiteres von Herrn Kuk erhielt. 

Die parthenogenetische Form wurde aus einem Teich in Berlin- 
Dahlem, aus der Sapskuhle auf Helgoland und aus einem Almtiimpel 
bei Partenkirchen erhalten, woher Herr Prof. THIENEMANN sie mit anderen 
Tieren nach Plén gebracht hatte (vgl. THrENEMANN 1936)}. 

Die Tiere wurden im Laboratorium weitergeziichtet. Als Kulturmedium be- 
wahrte sich die in unserer Abteilung iibliche Erdabkochung (5% in doppelt-dest. 
Wasser). Als Futter dienten Kulturen der Volvocinee Gonium pectorale. 

Zur Untersuchung der Spermatogenese wurden junge ¢¢' oder ¢¢-Larven des 
letzten Stadiums verwandt. Die beste Fixierung, die wegen der Kalkeinlagerung 
der Schalen schwierig ist, wurde durch 1—3 Min. lange Vorfixierung in Carnoy 
(6:3: 1) und Nachfixierung in Bouin-Allen erreicht. Gefarbt wurde vorwiegend 
nach Heidenhain, daneben nach Feulgen. Die Eireifung wurde teils an ebenso 
fixierten 99, vorwiegend an abgelegten Eiern untersucht. Zur Eiablage wurden 
in Schalen mit vielen reifen 99 Stiickchen von Lemna trisulca oder von ausgefaulten 
Laubblattern eingelegt, die iiber Nacht reichlich mit Eiern besetzt wurden. Die 
Fixierung geschah in warmem (60°) Bouin-Allen. Gefairbt wurden die Eier aus- 
schlieBlich nach Feulgen — Die Einbettung wurde in allen Fallen nach PéterFis 
Methylbenzoat-Celloidinmethode vorgenommen. 


Ill. Befunde. 


1. Die Spermatogenese. 

Die genaue Darstellung von ScuMmauz iiber den Bau der Hoden und 
den Ablauf der Spermatogenese bei Notodromas monacha erlaubt es, hier 
nur auf die Unterschiede zwischen dieser Art und Heterocypris incongruens 
einzugehen. 

Die vier in jeder Schalenduplikatur liegenden Hodenschlauche sind 
bei Heterocypris etwas schlanker; die Spermatocyten wachsen erheblich 
stiirker heran, so daB sie in einfacher Reihe hintereinander liegen. Dies 
ist auch der Grund dafiir, daB nur sehr wenige Zellen eines jeden Tieres 
gleichzeitig in einem der Reifeteilungsstadien angetroffen werden. 

Die Frihstadien sind auch bei Heterocypris nicht analysierbar. Die 
Spermatogonien sind sehr klein, gering an Zahl und selten in Teilung 
anzutreffen. Die Kerne, von unregelmaBiger Kugelform, haben einen 
Durchmesser von nur 5—6 yu. Analysierbare Aquatorialplatten wurden 
nicht gefunden. Auch die friihen Wachstumsstadien lassen keine genaue 
Untersuchung zu. Oft zu beobachten ist eine bukettartige Phase. Nach 

1 Den genannten Herren bin ich fir die Uberlassung des Materials groBen 
Dank schuldig. Besonders dankbar gedenke ich Herrn Geh.-Rat MULLERs, der 
mich trotz seines hohen Alters persénlich beim Sammeln anleitete und immer zu 
hilfreicher Unterstiitzung bereit war. 
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ihrer Auflésung setzt das sehr starke Kernwachstum ein; schon bald, 
wahrend der Vergré8erung auf den doppelten Durchmesser, lockern sich 
die Chromosomen weit auf; gleichzeitig beginnt der Nukleolus sich zu 
vergréBern. Die Chromosomen lassen sich bald nur noch sehr bla8 
farben (sowohl nach Heidenhain als auch Feulgen). Anfangs bleiben 
noch wenige, kleinere Chromosomenabschnitte kompakt. Es laB&t sich ver- 
muten, daB sie heterochromatischen Teilen entsprechen; doch ist eine 
Zurickfiihrung auf bestimmte Chromo- 
somen nicht méglich. 

Beim weiteren Kern- und Zellwachs- 
tum werden die Chromosomen schlieB- 
lich so weit aufgelockert, daB sie sich 
im Kernraum nicht mehr darstellen 
lassen. DerKern ist dann vollig homogen ; 
nur der groBe, haufig gelappte, regional 
farberisch unterschiedlich reagierende 
Nukleolus ist als geformtes Element 
deutlich. 

In diesem Zustand wird die restliche 


bisherige Entwicklung der Spermato- 
cyten lassen sich die Bilder von ScamaLz 
fast vollstandig als Illustration heran- 
ziehen. Die GréBe der teilungsbereiten 
Spermatocyten, deren Form durch den 
Druck der Spermien stark gestreckt 
oye - ss. om Eee. oo werden kann, ist erheblich. Die in 

" Abb. 1 dargestellte Zelle, die kurz vor 


oberen Kernpol kennzeichnet die Lage 
des einen Centrosoms. Die dunklen, der Teilung steht, miBt 67 be in der 


“Nchondrien. Vergr. etwa 900 x. Lange und 40 yu in der Breite, der 
Kern 30x20 uw. Das Kernwachstum 

fiihrt also auf fast das 100fache des Spermatogonienkernvolumens. 
Uber die Chromosomenverhiltnisse geben erst die spiten Prophasen 
unmittelbar vor den Reifeteilungen Aufschlu8. Noch bevor am Kern 
irgendwelche Veranderungen zu sehen sind, zeigt sich der baldige Teilungs- 
beginn durch das Auftreten der Centrosomen an den beiden Polen des 
Kerns an. Diese zeichnen sich dadurch deutlich ab, da8 die Mitochondrient 
sich um sie in Form von Kugelschalen ansammeln. Den Anfang hiervon 
zeigt die Abb. 1. Die Kernveranderungen beginnen damit, daB die Chro- 
mosomen frei im Kernraum als zarte Strukturen auftauchen. Das friiheste 





1 Die Ostracoden sind durch die Anwesenheit von zahlreichen groBen Mito- 
chondrien sowohl in den Soma- als auch in den Keimzellenausgezeichnet. — Die hellen 
Flecke und Streifen, die Scumatz in seinen Abbildungen wiedergibt, entsprechen 
zerstérten Mitochondri (vgl. Abb. 1). 








Wachstumsphase durchlaufen. Fiirdiese 
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aufgefundene Stadium ist in Abb. 2 dargestellt. Hier zeigen sich im 
Kern 5 Chromosomenkonfigurationen, die einzeln herausgezeichnet in 
Abb. 2b wiedergegeben sind. Vier von ihnen stellen normale Tetraden 
dar, von denen die gréBte (I) ein subterminales Chiasma aufweist; sie 
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Abb. 2. Spermatocyte I. Beginndes Wieder- Abb.3. Spermatocyte I. Etwas spiteres 
sichtbarwerdens der Chromosomen Stadium als Abb. 2. N Nukleolen, 
(Schragschnitt). M Mitochondrienkippe. 


An den durch gestrichelte Linien angegebenen Stellen waren die Chromosomen zerschnitten. 
a Gesamtansicht; 6 die einzelnen Chromosomen. Vergr. a etwa 1600 x, b etwa 3600 x. 


ist gekennzeichnet durch eine deutliche Einschniirung am Ende jedes 
Partners. Die drei kleineren Tetraden (III—V) haben anscheinend 
schon voll terminalisierte Chiasmata. Einen merkwiirdigen Anblick 
bietet die fiinfte Chromosomengruppe (II). An einem Ende von zwei 
hintereinander liegenden Stabchen tritt eine unregelmaBige biischel- 
formige Gruppe auf; alle Teile dieser Chromosomengruppe sind zarter 
als die tibrigen Chromosomen. Ihre Natur zeigt sich.in der spateren 
Entwicklung. 











Abb. 4. Chromosomen- 
gruppe II aus einem 
Prophasekern. 
Vergr. etwa 3600 x. 


er 
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Auf dem Stadium der etwas weiter vorgeschrittenen Prophase der 
Abb. 3 erscheint die Kernmembran unregelmaBig dick; am zartesten ist 


sie in der Nahe der durch die Mitochondrienschalen 
markierten Centrosomen. Auch der Nukleolus (1) ist 
weiter verkleinert als in dem Stadium der Abb. 1; 
von ihm sind Bruchstiicke abgesprengt (eines ist 
rechts oben im Kern vorhanden). Die Chromosomen 
(Abb. 3b) sind glatter begrenzt. Die Tetrade I hat 
ein terminalisiertes Chiasma, dessen Orit allerdings 
wegen vollstandiger Endvereinigung nicht erkennbar 
ist (daB es sich aber nicht etwa um ein Diplotan- 
stadium oder ahnliches handelt, ergibt sich auch aus 
den an beiden Enden vorhandenen Einschniirungen). 


Die Chromatiden sind stellenweise getrennt sichtbar. Diese Erscheinung 
ist noch deutlicher an den Tetraden III und IV, bei denen die weit 
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Abb. 5. Spermatocyte I. Frithe Pro- Abb. 6. Spermatocyte I. Spite Pro- 
metaphase. Vergr. wie Abb. 2. metaphase. Vergr. wie Abb. 2. 


gespreizte Stellung der Chromatiden auffallt. Es hat den Anschein, als ob 
die Sichtbarkeit des Chromatidenbaues ein Kennzeichen dieses Stadiums 
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ist. Die Chromosomengruppe IT 1a8t jetzt ihren Aufbau klarer erkennen. 
Sie besteht aus zwei nur noch durch einen diinnen Faden vereinigten 
Chromatidenpaaren, denen (oben in der Abbildung) eine Gruppe von 
kurzen Chromosomen, ebenfalls mit einem zarten Faden verbunden, 
ansitzt. Es lassen sich an ihr fiinf Enden erkennen. Abb. 4 zeigt diese 
Gruppe aus einem anderen Kern gleichen Stadiums. Hier ist die fiinf- 
strahlige Gruppe noch klarer. 

Wahrend der Prometaphase (Abb. 5) hat die Auflésung der Kern- 
membran gleichzeitig mit dem Beginn der Spindelausbildung eingesetzt. 





Abb. 7a—g. Chromosomen der Metaphase I. 
a—e Gesamtbestand einer Zelle in 5 Stufenaufnahmen; 
f, g Chromosomengruppe II aus einer anderen Zelle in 
2 Einstellungen. Verg. etwa 3000 x. 


Um die Reste der Kernmembran, die beider- 
seits zu den von einer Polstrahlung umgeben- 
den Centrosomen hin ausgezogen sind, liegt ein 
noch nicht geschlossener Mantel von Spindel- 
fasern. Im zentralen Bereich zwischen den e 
Chromosomen ist noch ein groBer Restteil des 

Kernes mit dem Nukleolus erhalten geblieben. Die noch ungeordnet 
liegenden Chromosomen sind jetzt sehr gedrungen. Sie erscheinen sémtlich 
als kurze Stabchen, deren Tetradennatur nicht erkennbar ist. Auch die 
dem Chromosom II anhangende Fiinfergruppe ist stark kontrahiert. 
Die Weiterentwicklung zur Metaphase hin zeigt Abb. 6. Im oberen Teil 
der jetzt sehr langen Spindel liegt noch ein taschenférmiger Rest der 
Kernmembran, die den Nukleolus einschlieBt. Die Tetraden sind parallel 
zur Spindelachse, aber noch in verschiedener Hohe angeordnet. Die 
Tetradenhalften sind weit auseinandergeriickt; irgendeine chromatische 
Verbindung zwischen ihnen ist nicht sichtbar. 


Von der Metaphase der 1. Reifeteilung (Abb. 7 und 8) ist in Abb. 7a—e 





. in fiinf Stufenaufnahmen der zentrale Teil einer Spindel wiedergegeben. 


Alle Chromosomen, auch das mit der terminalen Gruppe, erweisen sich 
als Stabchentetraden. Ihre Spindelansitze miissen also ganz oder sehr 
nahe am Ende liegen. Die V. Tetrade zeigt noch enge Vereinigung ihrer 
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Halften, die vielleicht auf ein subterminales Chiasma hindeutet. Alle 
anderen lassen keine klare Verbindung der Dyaden erkennen. Ebenso 
erscheint die terminale Gruppe nicht unmittelbar mit der II. Tetrade 
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Abb. 8. Spermatocyte 4 Metaphase, Abb. 9. Spermatocyte I. Mittlere Anaphase. | 
N Nukleolenreste. Vergr. wie Abb. 2. | 
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verbunden zu sein. Um jedes Chromosom herum zeigt sich ein unge- 
farbter Raum ; am deutlichsten ist er bei I (Abb. 7a) und III, IV (Abb. 7c). 
Auch in Abb. 4 ist er wiedergegeben. Die Natur dieses achromatischen 
Bereiches, den ich friiher (1934) als Chromosomenhiille angesprochen 
habe, ist nicht klar. Da8 er nicht auf einer Schrumpfung der Chromo- 
somen beruht, ergibt sich aus seinen AusmaBen. Jedoch sind die Ver- 
haltnisse zu ungiinstig, um den Nachweis fiir das Vorhandensein einer 
selbstandigen Hiillstruktur zuzulassen. 
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Die Tetrade .ait der terminalen Gruppe zeigt aus einer anderen 
Metaphase die Abb. 7f, g in zwei Kinstellungen; die anhangende Gruppe 
ist hier in Aufsicht zu sehen; sie ist blumenkronenartig und laBt 4 Zipfel 
deutlich, den 5. iiberdeckt erkennen. 


In der Abb. 8 ist eine etwas friihere Metaphase vollstandig wieder- 
gegeben. Die lange Spindel, die bis an die Enden der jetzt mehr abge- 
rundeten und verkiirzten Zellen reicht, zeigt keine Polstrahlung mehr. 
Die Kernreste sch2inen aus der Spindel ausgestoBen zu sein. AuBer einer 
kleinen Membranblase liegt nur ein Nukleolenrest in der Randzone der 
Spindel. Die Tetraden (Abb. 8b) sind in einem engen Mittelbezirk 
angeordnet. Auch hier zeigt sich der groBe Abstand zwischen den Dyaden. 
Einige Chromosomenmessungen in der Metaphase ergaben folgende als 
nur angenahert anzusehende Langen fiir die Einzelchromosomen (Dyaden) : 
I 5,5, II 4, IIL 3,3, IV 3 und V 2,3 w. 

In der Anaphase, von der das friiheste aufgefundene Stadium in 
der Abb. 9 dargestellt ist, riicken die Hialften der einzelnen Tetraden 
anfangs unregelmaBig zu den Polen. Alle Dyaden zeigen am Sichtbar- 
werden eines Spaltes ihre Doppelnatur an. Bemerkenswert ist das Ver- 
halten der Tetrade II: Die auch weiterhin dem Spindelansatzende einer 
der Dyaden ansitzende terminale Gruppe wird passiv nachgeschleppt. 
Die 5 Stabchen sind dabei zu einem Biindel zusammengeklappt. Am Ende 
der Anaphase (Abb. 10) liegen die Chromosomen auBerhalb des mittleren 
Spindelrestes. Die Zweiteiligkeit der Dyaden ist jetzt sehr deutlich 
(Abb. 10). Der Zusammenhang zwischen der terminalen Gruppe und der 
Tragerdyade bleibt bestehen. 


Zu Beginn der Interkinese lockern sich die Chromosomen auf (Abb. 11). 
Sie erscheinen erheblich gr6Ber als wahrend der Teilungsstadien. Zwischen 
den distalen Enden der Chromatiden kommt dann leicht ein Kontakt 
zustande, so daB Ringformen erscheinen. Die terminale Gruppe erscheint 
dadurch in diesem Falle wie ein kontinuierlicher gewundener Faden. 
Diese Veranderungen stellen den Beginn der Umbildung der Dyaden zu 
Karyomeren dar. Dieser Vorgang gleicht wieder genau dem von SCHMALZ 
beschriebenen Ablauf bei Noiodromas, ebenso die Wiederausbildung der 
Chromosomen zu Beginn der 2. Reifeteilung. Die besonderen Ver- 
haltnisse zeigen. sich erst, wenn die Chromosomen wieder Metaphase- 
gestalt angenommen haben. Die Abb. 12 und 13 geben friihe Metaphasen 
der 2. Reifeteilung wieder. Die Besonderheit des Hodenbaues von 
Heterocypris .erlaubt. eindeutig die Zuordnung der Spermatocyten II 
zueinander; da auch auf diesem Stadium die Zellen noch hintereinander 
im, Hodenschlauch liegen. Die abgebildeten Zellen stellen Abkémmlinge 
derselben.Spermatocyte I dar. In beiden ist die Einordnung der Chromo- 
somen noch nicht vollendet. Die Chromosomen weisen die tibliche 
Form der 2. Reifeteilung auf; ihre Chromatiden hangen nur an den 
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Spindelansétzen zusammen. Die Zelle der Abb. 13 hat in der 1. Reife- 
teilung 5 Dyaden erhalten, die Schwesterzelle (Abb. 12) 5 Dyaden mit 
der terminalen Gruppe. An der Chromosomenzahl zeigt sich, daB diese 


Pie Pe oe 
Mee fe OK 
, oft * f 
A aK 3 \ 
if \ 
/ 1» \ H \ 
/ 4 i j hia 
i # 
Di | | 
H pa hobeig j i 
i cor Ee j } & i 
Piaf { j ° 
j ae a eee | { 
i ‘Wie ak Seat | { i 
j et hd | | \ 
} : : \ \ i 
/ ops \ 
| er \ > ET Se siatiaeal 
i ‘ H / 
born pics 24 \ 
i f i 
\ ve } 
\, } } 
See ioe on 
‘igs = ay Haus iat \ 
a a 


pie Oy oF ¢ 


db 
Abb. 10. Spermatocyte I, Ende der Abb. 11. Geschwister-Spermatocyten II 
Anaphase. M wohl Ballungskérper zu Beginn der interkinetischen 
der Mitochondrien. Karyomerenbildung. 


Vergr. wie Abb. 2. 


jetzt in ihre Elemente zerfallen ist. AuBer den gewéhnlichen 5 Dyaden 
finden sich weitere fiinf mit’ X,—X, bezeichnete (vgl. S. 634), deren 
groBte der kleinsten der anderen fiinf gleichkommt. Auch diese kleinen 
Chromosomen haben terminale Spindelansatze, wie sich aus ihrer V-Form 
ergibt, die ebenso zustande kommt wie die der anderen Dyaden (Spreizung 
der Chromatiden, Zusammenhalt nur am Spindelansatz). Die Seltenheit 
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dieser Stadien hat es nicht erméglicht, die Anaphase in den Zellen mit 
10 Chromosomen vollsténdig zu verfolgen. Es kann aber nach allen 
Beobachtungen kein Zweifel daran bestehen, daB sich alle Chromosomen 
normal teilen und daB8 so 2 Arten von Spermatiden mit 10 bzw. 5 Chromo- 
somen gebildet werden. 

Die Umwandlung der Spermatiden in die Riesenspermien darzu- 
stellen, liegt auBerhalb des Zieles dieser Arbeit. Die Veranderungen am 
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Abb. 12 Abb, 13. 


Abb. 12 und 13. Spermatocyten II in Prometaphase, mit 10 (Abb. 12) und 5 Dyaden 
(Abb. 13). Vergr. wie Abb. 2. 


Kern ahneln sehr den von Scumauz bei Notodromas festgestellten. Im 
Spermatidenkern sind die Chromosomen anfangs so stark aufgelockert, 
da8 der Kern keine Nuklealfarbung gibt. Wahrend der beginnenden 
Zellstreckung ballen sich dann die Chromosomen zu einem walzenférmigen 
Ko6rper, dem _ ,,chromatischen Stabchen‘‘ ScumaLz’ zusammen. Aus 
diesem entsteht im fertig ausgebildeten Spermium ein dem Kopf geiBel- 
formiger Spermien gleichender diinner Chromatinfaden, der am Vorder- 
ende des Spermiums (und des Spermienkopfes) liegt und dem bei der 
Wicklung der Langsbander des Spermiums ebenfalls eine langspiralige 
Windung aufgezwungen wird. 

Die Ostracoden besitzen bekanntlich von allen Tieren die gréB8ten 
Spermien, die bei der Art Pontocypris monstrosa im Mittel 6 mm lang 
sind (G. W. MiLuER, 1894). Diese werden noch iibertroffen durch die 
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Spermien einer australischen Art}, die, wie eigene Messungen zeigten, 
die erstaunliche Linge von 1 cm erreichen. Trotz dieser auBerordent- 
lichen GréBe der Ostracodenspermien lieB sich nun bei Heterocypris 
feststellen, daB die Spermien bei der Befruchtung volistandig in das Ei 
eintreten?. Hierin liegt die erstaunlichste Ausnahme von der Regel, daB 
nur Teile des Spermiums, Kopf und Mittelstiick, aufgenommen werden, 
der Schwanz aber abgestoBen wird. Im Ei, das die Form eines Rotations- 
ellipsoids aufweist, muB sich das Spermium — es gibt nur Monospermie — 





Abb. 14. Querschnitt durch ein befruchtetes Ei. Sp Quer- Abb. 15. Schema der An- 
schnitte des Spermiums, 4 Eikern in Anaphase I. ordnung des Spermiums 
Vergr. etwa 480 x. : im Ei. 


wegen seiner Lange mehrfach aufwinden. Infolge der Elastizitaét der 
Spiralbander ordnet es sich dabei parallel zur Lingsachse des Eies und 
liegt in etwa 31/, Windungen der Membran eng angepreBt, wie es der 
Querschnitt durch ein Ei (Abb. 14) und das Schema (Abb. 15) zeigen. 


2. Die Hireifung. 

Die Reifeteilungen im Hi der bisexuellen Form vollziehen sich in der 
gleichen Weise wie sie ScHLEIP bei Notodromas monacha beobachtet hat, 
so da auf Einzelheiten hier verzichtet werden kann. Im frisch abge- 
legten Ei liegt fast stets das Stadium der Metaphase I vor. Auf diesem 


1 Das Material verdanke ich Herrn Kruyt. Es stammt aus Salzproben aus 
Lake Voigt, Siid-Australien. Nach freundlicher Mitteilung von Fraulein Dr. RUINEN 
handelt es sich wahrscheinlich um Cypris Sydnea Kina. : 

2 Scuiere hat diese Tatsache zweifellos schon beobachtet, doch erwahnt er 
sie nur indirekt im Kapitel ,,Material und Methode“‘ durch die ausdriickliche Be- 
merkung, da8 sich in den Eiern der parthenogenetischen Formen keine Spermatozoen 
nachweisen lieBen. 
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lassen sich besonders klar in Polansichten fast ausnahmslos 10 Tetraden 
feststellen (Abb. 16a). Die Tetraden haben stets Stabchenform und 
zeigen abgestufte GréBenverhaltnisse. Uber die relative Lange gibt 
am klarsten die Anaphase I in Seitenansicht Auskunft (Abb. 16b). Es 
fallen 2 Dyadenpaare durch besondere GréBe auf, von denen eines 
besonders lang ist. Diese Tetraden entsprechen den beiden gréBten der 
Spermatogenese. Die iibrigen 8 Tetraden sind kleiner bis sehr klein; 
3 von ihnen sind den 3 kleinen 


Tetraden der Spermatocyten ho- e \ ® so .o* 

molog. Die iibrigen 5 stellen 5 es f° a? o 3° 

5 Chromosomenpaare dar, von ® \e ry a 

denen in den Spermatocyten nur @ ®@ @ e wer... 9 

ein einfacher Satz in Form der a » 

terminalen Gruppe an der Te- o 

trade II vorhanden ist. bd pe: bs se 
Die Tochterplatten der 1. Reife- r @ eo ~ 8 @ . 

teilungen enthalten stets 10 Dy- ’ * ¢ o @¢ 

aden. Dieses zeigt sich besonders C Cs 

deutlich an den Polansichten der g 

Anaphase I (Abb. 16c). Alle Dy- a% 

aden haben dann gestreckt ovale oq 

Form oder erscheinen als Doppel- eeg” ~, oS Se 

kugeln. Da die Analyse der Chro- @? ° on 8S 

mosomen in der Spermatogenese 6 7 


gezeigt hat, daB sie alle einen (wohl i : 
r P Abb. 16 a—e. Eireifung der bisexuellen Form. 
nur fast) terminalen Spindelansatz a Metaphase lI in Polansicht, bfriihe Anaphase I 
i ie si i ._ in Seitenansicht (die Chromosomenpaare nicht 
hentia, ” beruht die sich bei Pol in natiirlicher Lage, sondern nebeneinander 
ansicht anzeigende Doppelnatur _ gezeichnet), c;, . mittlere Anaphase I in Polan- 


auf einer Parallellage der beiden Se ns it a eels ae Pet 
die Dyade aufbauenden Chroma- linie trennt die Tochterplatten), e friihe 
tiden. Die Beobachtung der ana. “M°t#Phase Wek Gee tee etry 
phasischen Dyaden ist wichtig, da 
die 2. Reifeteilung in den Praparaten sehr selten ist, wie auch ScHLEIP 
feststellen muBte, und kaum Zahlungen erlaubt. Der einzige Fall, in dem 
mit groBer Wahrscheinlichkeit fiir jede Tochterplatte in der Anaphase IT 
10 Chromosomen nachgewiesen werden konnten, ist in Abb. 16d wieder- 
gegeben. Die Dyadennatur der Chromosomen in der Anaphase I lieB sich 
aber in allen klaren Platten erkennen. Die diploide Chromosomenzahl 
der 29 betrigt demnach 20, die sich zu 10 Tetraden vereinigen. An 
PaarungsunregelmaBigkeiten kam nur einmal unter vielen Fallen eine 
Metaphase I zur Beobachtung, in der neben 9 Tetraden 2 Univalente 
auftraten; je eines lag in jeder Halbspindel. 

Die unmittelbare Feststellung der somatischen Chromosomenzahl lieB 
sich nicht durchfiihren, da die Chromosomen der Furchungsteilungen 
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mei tens sehr lang und diinn und auf engem Raum zusammengedrangt 
sind. Einmal fand sich dagegen eine Pro-Metaphase der 1. Furchungs- 
teilung einer $-Zygote, in der sich in noch gonomerer Anordnung deutlich 
die 5 Chromosomen des mannlichen und die 10 des weiblichen Vorkerns 
erkennen lieBen (Abb. 16e). Fiir das ¢ ist damit die somatische Zahl 15 
direkt nachgewiesen. 


Die Hier der parthenogenetischen Form machen, wie bereits WOLTERECK 
und MitiEr-CaLk& gezeigt haben, nur eine Reifeteilung durch. Die von 
diesen beiden Untersuchern angegebene Chromosomenzahl 2n = 12 
schien die Ausgangsfrage nach der Beziehung zwischen der bisexuellen 
und der parthenogenetischen Form bereits im negativen Sinne geklart 
zu haben. Es zeigte sich aber, daB entgegen diesen Angaben auch im 


a: oe 

ad @ . a 4 \ 

e 6 

%~ 3 ge ry 
4 See 

@ Qe & | es 


b c 


a 
Abb. 17 a—c. Eireifung der parthenogenetischen Form. a, b Prophasen, c Metaphase 
(a Partenkirchner, b, c Berliner Stamm). Vergr. etwa 3600 x. 


parthenogenetischen Ei die Chromosomenzahl 20 vorliegt. Die Ablage 
erfolgt sehr oft im Stadium der Prophase, in der die Chromosomen noch 
wandstandig im Kern angeordnet sind und so eindeutige. Zahlungen 
erlauben. Sowohl in dem Berliner als auch in dem Partenkirchener Stamm 
lieB sich die Zahl 20 feststellen. Abb. 17a, b zeigen Prophasen, Abb. 17¢ 
eine, Metaphase mit 20 Chromosomen. Aus diesen Abbildungen geht 
hervor, daB die Chromosomen keine Tetraden- bzw. Dyadenform an- 
nehmen, sondern sich wie somatische Chromosomen (vgl. Abb. 16e) in 
die Aquatorialplatte einordnen. Neben den Stadien mit 20 Chromosomen 
lieBen sich mit Sicherheit auch solche mit 21 Chromosomen, beide im 
Berliner Material, wie im Partenkirchener Stamm, nachweisen (von den 
Helgolander Kulturen lagen keine geeigneten Praparate vor). Da die 
Praiparate von langjahrig gehaltenen Kulturen hergestellt worden sind, 
handelt es sich wahrscheinlich um erhalten gebliebene Verteilungs- 
unregelmaBigkeiten. 


Der Chromosomenbestand der parthenogenetischen Form zeigt inso- 
fern eine groBe Ahnlichkeit mit dem der bisexuellen 99, als auch hier 
ein Paar besonders langer Chromosomen vorkommt und auch unter 
den iibrigen sich gelegentlich noch ein gréBeres Paar von dem Rest 
unterscheiden 1é8t. Von den Angaben MULLER-Caxks, der 12 mehr oder 
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weniger gleich groBe Doppelkugeln als kennzeichnend beschreibt, unter- 
scheiden sich die hier mitgeteilten Befunde vollstandig!. 

Auch in den Furchungsteilungen lieBen sich in brauchbaren Stadien 
immer mit Sicherheit mehr als 12 Chromosomen, in den deutlichsten 
(wenn auch nicht zur Bildwiedergabe geeigneten) Fallen 19—20 erkennen. 


IV. Besprechung. 


1. Die Geschlechtsch en 

Mit dem Nachweis eines Unterschiedes der Chromosomenzahl beider 
Geschlechter (BAUER 1934) ist an Heterocypris incongruens der erste 
sichere Befund von Geschlechtschromosomen bei Crustaceen erhoben 
worden. Alle friiheren Angaben, besonders fiir Copepoden und Decapoden 
(vgl. ScuRADER 1928, DELPINO 1934, LEOPOLDSEDER 1934), sind, da in 
keinem Fall die 2. Reifeteilung vollstandig analysiert worden ist, nicht 
beweiskraftig. Erst die sehr minutidsen Untersuchungen Nuoyamas haben 
in der Folgezeit (1937, 1938) fiir einige Decapoden den Beweis des Vor- 
kommens eines einfachen X-Y-Mechanismus erbracht (Plagusia dentipes, 
Eriocheir japonicus, Hemigrapsus sanguineus). Alle 3 Arten gehéren zur 
Familie Grapsidae. Fiir andere Decapoden zeigte Nuryama in voran- 
gehenden Arbeiten, daB sicher keine morphologische Differenzierung von 
X- und Y-Chromosomen vorliegt. 

Uber die Verbreitung von Heterochromosomen bei den Ostracoden 
14Bt sich nur sagen, daB sie in der speziellen Form wie bei Heterocypris 
bestimmt keine Gruppenbesonderheit darstelien. Von den beiden auBer- 
dem untersuchten Arten Notodromas monacha und Cyclocypris ovum 
(ScumaLz 1912) zeigt erstere 8, letztere 6 typische Stabchentetraden. 
Verschiedenzahligkeit beider Geschlechter besteht also nicht. Lediglich 
in dem verschiedenen prophasischen Verhalten eines Geminus, der 
sich spater als die iibrigen verkiirzt, kinnte man bei Cyclocypris auf ein 
Geschlechtschromosomenpaar schlieBen. Jedoch lieB sich bei Heterocypris 
eix solches Sonderverhalten der Geschlechtschromosomen nicht eindeutig 
beobachten. Fiir die Frage nach der Evolution der Geschlechtschromo- 
somen innerhalb der Ostracoden diirfte die Untersuchung weiterer Arten 
der Cypris-Gruppe lohnend sein. 

Heterocypris weist zusammen mit einigen Insekten und abide 
die Erscheinung eines multiplen Heterochromosomenmechanismus auf 
(vgl. die Zusammenstellung bei ScoRaDER 1928; ferner DARLINGTON 
1939, Stack 1939). 


1 Die Tatsache, daB das Berliner und das Partenkirchener Material gleichartig 
sind, macht die Erklarung, in Freiburg existiere eine Lokalrasse mit anderer Chro- 
mosomenzahl, sehr unwahrscheinlich. Vermutlich sind die alteren Zahlungen wegen 
der noch unentwickelten Methoden unrichtig, wie sich das auch fiir die Daphniden 
herausgestellt hat (vgl. Mortimer 1936). 
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Bei Heterocypris hat das 3 15, das 2? 20 Chromosomen. Diese Zahlen 
und die besonderen Paarungsverhiltnisse lassen zwei Deutungen zu. 
1. Die Tragertetrade stellt ein X,-Y-Paar dar, an dessen X,-Partner 
sich terminal eine X,_,-Gruppe anheftet. 2. Es handelt sich um eine 
X,_;-Gruppe, die einer Autosomentetrade terminal angeheftet wird. 
Eine direkte Entscheidung zwischen diesen Alternativen war nicht zu 
fallen. Jede dieser Méglichkeiten schlieBt eine weitere Annahme in 
sich ein: Nach der 1. sind die beiden Tetradenpartner, an die die 5er 
Gruppe angeheftet wird, im proximalen Ende verschieden und die 
5 kleinen Chromosomen haben ein Paarungsvermégen nur mit dem 
einen Ende. Nach der 2. sind die 5 kleinen Chromosomen untereinander 
so vereinigt, daB sie wie eine Einheit reagieren, so daB der Zufall ent- 
scheidet, welchem der strukturell gleichen Enden der Tragertetrade sie 
sich ansetzen. Die erste Annahme hat bei unseren heutigen Vorstellungen 
die gréBere Wahrscheinlichkeit fiir sich. Die Region des X,-Chromosomen, 
an die sich die kleinen Chromosomen anheften, ware dann dem Diffe- 
rentialsegment (vgl. DaRLINeToN 1937) gleichzusetzen. Doch ist hierbei 
hervorzuheben, da8 es sich auch dann nicht um einen normalen Paarungs- 
modus handeln kann; denn es treten in der Meiose mehr als 2 homologe 
Abschnitte in Kontakt und behalten diesen die ganze 1. Reifeteilung 
hindurch bei, waihrend sie bei Vorliegen normaler Paarungsverhiltnisse 
sich in der Anaphase I trennen sollten. Die Tatsache des unmittelbaren 
Kontaktes der terminalen Gruppe mit der Tragerdyade laBt es unndtig 
erscheinen, irgendwelche den Spindelansétzen (Centromeren) zuzuschrei- 
benden Krafte fiir die besondere Reduktionsform verantwortlich zu 
machen, wie es DaRLINGTON (1939) bei Cimez fiir notwendig halt. Fir 
Heterocypris und den vielleicht ahnlich gelagerten Fall von Blaps 
(Non1DEz 1920) ist zu erwagen, ob die Paarungsursache der Chromosomen- 
gruppe in der Heterochromatinnatur der Paarungsabschnitte liegt; die 
Paarung wirde dann auf einer tiber die Teilungsstadien erhalten blei- 
benden Art von Sammelchromozentrum beruhen. DaB heterochromatische 
Abschnitte bei Heterocypris vorkommen, zeigen die wachsenden genera- 
tiven und somatischen Zellen. Die ungiinstigen cytologischen Ver- 
haltnisse von Heterocypris machen eine eingehende und auch experi- 
mentell begriindete Untersuchung jedoch unmédglich. 


2. Die Beziehung 
zwischen bisexueller und parthenogenetischer Fortpflanzung. 
Woxs.LcEmvuTHs Annahme, daB die beiden Fortpflanzungsarten sich in 
einem langfristigen, nicht jahreszeitlich gesteuerten Generationswechsel 
verkniipfen, ist nach dem Bisherigen nur experimentell zu entscheiden. 
Die Beobachtungen, die bei der mehrjaihrigen Kultur von Heterocypris 
gemacht worden sind, sprechen alle gegen diese Annahme. Die partheno- 
genetischen Stémme wurden iiber lange Zeit gehalten: Der Dahlemer 














Stamm von 1932—1940, der Helgolander von 1934—1940 und der 
Partenkirchener von 1935—1940. Wahrend der ganzen Kulturdauer, bei 
der jedes Jahr 6—7 Generationen entspricht (die genaue Dauer wurde 
nur fiir 1'/, Jahre gepriift), hat sich nie ein Anzeichen von bisexueller 
Vermehrung ergeben, obwohl die von WoHLGEMUTH als auslésend be- 
trachteten ungiinstigen Lebensbedingungen ungewollt (wahrend langerer 
Abwesenheit) vorgelegen haben. 

Den Fortpflanzungswechsel von Parthenogenese zu Bisexualitat hat 
WoxHLGEMUTH auch nur aus Freilandbeobachtungen (die zweifelhaft 
sind, vgl. WINKLER 1920) angenommen. Fiir den umgekehrten Wechsel 
macht er dagegen den Eintritt giinstiger Umweltbedingungen verant- 
wortlich und glaubt ihn im Experiment bewiesen zu haben. Die von 
mir geziichtete bisexuelle Form erwies sich, obwohl sie ungleich viel 
schwieriger in Kultur zu halten war, ebenfalls als konstant. Ebenso 
zeigten die Freilandbeobachtungen an der Population von Wackerow 
in alien Jahren ihres Bestandes nach Beobachtungen von Geheimrat 
MU.LuER und eigenen Fangen zu verschiedenen Jahreszeiten von 1933 bis 
1935 die dauernde Bisexualitét. Diese Beobachtungen kénnen WINKLERs 
Auffassung, daB es zwei Fortpflanzungsrassen gibt, eine konstant- 
bisexuelle und eine konstant-parthenogenetische, also nur unterstiitzen. 
G. W. MuiuEr (1927) nimmt wegen des Vorhandenseins von nicht naher 
genannten Bauunterschieden zwischen beiden Formen sogar eine noch 
weitere Trennung in selbstandige Arten vor. Die Moéglichkeit, daB 
WoxHLGEMUTHs béhmische Stiémme ein Sonderverhalten zeigen, und 
allein einen Generationswechsel aufweisen, ist zu unwahrscheinlich, um 
ernstlich erwogen zu werden. 

Von anderen Fallen geographischer Parthenogenese (vgl. VANDEL 
1931) unterscheidet sich Heterocypris durch die Tatsache, daB beide Fort- 
pflanzungsrassen diploid sind, wie sowohl Anzahl als auch Morphologie der 
Chromosomen anzeigen. VANDEL (1937) hat auf Grund der bisherigen 
Chromosomenzahlungen das Vorkommen von Polyploidie bei Ostracoden 
angenommen. Beweis ist ihm, daB die diploiden Zahlen 12, 16 und 24 
betragen: ‘the parthenogenetic female of Cypris fuscata has 24 chromo- 
somes (Schleip, 1909). This is, then (von mir hervorgehoben; B.) a tetra- 
ploid form in comparison with Cyprinotus incongruens and Cypris reptans. 
and triploid in comparison with Notodromas monacha”. Die bier mit- 
geteilte Zahl 20 macht VanpzLs Annahme noch zweifelhafter als seine 
Ableitungen schon sind. Allerdings hat er diese Zahl in miBverstandener 
Weise einzureihen versucht und den bisexuellen Weibchen die wahrschein- 
liche Zah] 2n = 12 zugeschrieben. Wenn er dieses auch nicht begriindet, 
so kénnte in Analogie zu anderen Fallen komplexer Geschlechtschromo- 
somenmechanismen doch versucht werden, die 5er Gruppe der Mannchen 
ais pentaploide X-Gruppe anzusehen, deren Einzelelemente mindestens 
ihrem Ursprung nach homolog sind ; die Ausgangszahl ware dann 5 + X = 6. 
4la 


Chromosoma. 1. Bd. 
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Gegen eine derartige Homologie spricht aber die regelmaBige Tetraden- 
bildung in bisexuellen Weibchen. Eine auch nur teilweise Homologie 
miBte zu Paarungskonkurrenz und damit -stérung fiihren, die min- 
destens haufig das Auftreten von Univalenten nach sich ziehen wiirden. 
Das wurde aber, wie angefiihrt, nur in einem Fall gesehen. Mit dem 
Urteil iiber mégliche Polyploidie bei den Ostracoden ist also wenigstens 
noch zu warten. 
Die Tatsache, daB der Chromosomenbestand der beiden Fortpflan- 
m, so weit es die Beobachtung nachweisen laBt, weitgehend 
gleich ist (vgl. 8. 632), bedarf besonderer Betonung. Es ware zu erwarten, 
daB im Gegensatz zu der bisexuellen in der diploid-parthenogenetischen 
Rasse Translokationsvorgange ungehindert vor sich gehen kénnten. Diese 
sollten zu einer allmahlichen Ausgleichung der Langenunterschiede der 
Chromosomen fiihren. DafS§ das nicht der Fall ist, kénnte fiir den ver- 
haltnismaBig jungen Ursprung der Parthenogenese sprechen, doch 
kénnten andererseits auch chromosomenmechanische Ursachen einen 
solchen Vorgang hier verhindert oder erschwert haben. Fir die Lésung 
dieser Frage ist Heterocypris nicht geeignet, doch bieten die partheno- 
genetischen Dipteren hierzu wohl eine Méglichkeit. 


Zusammenfassung. 

1. Heterocypris incongruens weist in der bisexuellen Form im 2 
diploid 20, im 3 diploid 15 Chromosomen auf. 

In der Oogenese werden 10 Tetraden gebildet, die normal reduziert 
werden. ; 

In der Spermatogenese treten 5 Chromosomenkomplexe auf, von 
denen 4 normale Tetraden sind und einer eine Tetrade mit angehefteter 
Gruppe aus 5 Chromosomen darstellt. Diese Gruppe wird prareduziert. 
Vor der 2. Reifeteilung lésen sich ihre 5 Elemente von der Tragertetrade 
und voneinander, so da8 2 Arten von Spermatiden entstehen, eine mit 
10, eine mit 5 Chromosomen. 

Es ist wahrscheinlich, daB der haploide Bestand der bisexuellen Form 
die Formel A,,-+ X,, bzw. A,,+Y hat. 

2. Die te 9 at i Form besitzt im Gegensatz zu alteren 
Angaben 20 Chromosomen von weitgehend gleicher Gestalt wie die 
der bisexuellen Form, ist also diploid. Es kommt nur eine Aquations- 
teilung vor. 

3. Die beiden Formen behielten in der Kultur die ihnen eigene 
Fortpflanzungsweise bei. Sie sind als selbstandige Rassen anzusehen. 
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Berichtigungen. 
8S. 337 Zeile 2 v. u. lies Meiose statt Mitose. 
S. 340 Zeile 4 v. u. lies 1-10 statt 1- 10-9. 
S. 341 Zeile 3 lies stehen statt steht. 
S. 342 Zeile 5 lies da statt daB. 


S. 348 Zeile 3 v. u. lies 1,5 m statt 1,5. 

8.351 Mitte lies _~™ _ statt i : 
2 Nj; - DY 2n;- DP 

S. 352 Abbildungserklarung Zeile 3 lies eingezeichnet statt eingerechnet. 

8S. 358 Zeile 9 und 16 lies Plum statt Pl. 

S. 358 Zeile 14 v. u. lies Abschnitte statt Unterabschnitte. 

S. 362 Tabelle 11, 1. Reihe, 3. Spalte lies 25,6 statt 28,6. 

S. 378 Zeile 12 lies 3 bzw. 5 Falle statt 3 Fille. 

8S. 378 Zeile 15 lies 20 statt 22. - 

S. 379 Tabelle 24, 1. Reihe lies 6 statt 7. 

8. 382 Zeile 8 v. u. lies enden stait stellen. 

S. 388 Zeile 4 v. u. lies werden statt wird. 





§. 493 Zeile 6 v. u. lies Abb. 13 statt Abb. 11. 

§. 497 Abbildungserklarung Zeile 10 lies Vc statt Ic. 

8. 508 Abbildungserklarung Zeile 6 lies VIe statt VII. 

8. 508 Abbildungserklarung Zeile 7 lies VI1 statt VIm. 

S. 508 Abbildungserklarung Zeile 8 lies VIe statt VII. 

§. 509 Zeile 2 lies Abb. 12 statt Abb. 14. 

S. 510 Zeile 24 lies Va statt VIa. 

S. 510 Zeile 28 lies vgl. z. B. die Sat-Zonen der Abb. 4e und des Photos VIIk 
statt vgl. z. B. am deutlichsten die Abb. .... 

8. 512 Zeile 8 lies VI c—f statt VI c—g. 
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AbstoBungshypothese (DaRLINGTon) 63. 

Acarina s. Pedi 

Achromatin-Hypothese ‘(REvTER) 62. 

ACKERMANN, D. 565. 

Aconitum 274. 

— chinensis 493, 495. 

— napellus 493, 495. 

Actinophrys, Berechnung der Chromo- 
somenstauung und -kontraktion 24, 
27 


Appicotr, F. 34. 
Adoxa ‘moschatellina, Spezialsegmente 
temperaturbedingt 554—561. 
Aquatorialkérper bei Pediculopsis 67 bis 
71, 85—88, 92, 94. 
Ariry, A. 493. 
Agapanthus 226. 
— umbellatus 495. 
Aggregaia 97. 
—, Berechnung der Chromox tau 
ung und -kontraktion 24, 26, 29. 
ALEXANDROW, W. 157, 174. 
ALLEN, C. E. 130. 
Allium, 189, 493, 498, 499, 505. 
— angulosum 498. 
— carinatum 498. 
— cepa 157, 158. 
— nutans 498. 
— pulchellum 498. 
Schoenoprasum 498. 
Aloe arborescens 492. 
— mitriformis, var. Commelini, Chro- 
mosomenstruktur 487, 499, 504. 
Aloinae 491, 492, 500. 
ALTENBURG, E. 344, 610. 
Auttmann, R. 562, 597. 
Alydus 227. 
Amaryllis Belladonna, 
mechanik 178, 188. 
AmeERLInG, C. 53. 
Amitose bei Gerris 10, 21. 
Amoeba 47. 
Amphibia s. Amphiuma. 
Amphiuwma, Kinetochoren-Bau 231 bis 
234. 





Chromosomen- 


— tridactylum 522. 
Ancyracanthus cystidicola 336. 
Anemone $8, 560. 





Angelica sylvestris 493, 495. 

Aranea, Berechnung der Chromosomen- 
stauung und -kontraktion 24, 25. 

Araneida s. Aranea. 

Arbacia 41. 

Arenicola, Eizellkern, chem. Aufbau 
(Absorptionsanalyse) 590, 591, 594. 

Argas 52, 98. 

Armillifer armillatus 55, 57, 58, 61, 63, 
65, 72—75, 94. 

Arum maculatum 274. 

Ascaris, 41, 45, 46, 49, 392, 458, 462, 463. 
— lumbricoides 462. 

462. 

Aetiaigiaien 227. 

Astaury, W.T. 148, 529, 606, 617. 

Asynapsis, partielle 307. 

Ataz 74. 

Avena 47. 

Avery, P. 495. 

Aves s. Gallus. 

Axolotl 157, 163, 164, 172, 173, 174. 


Baas-Becxine, G. M. 46. 

Bane, J. 565. 

Bank, O. 157, 158, 165, 173, 175. 

BarsBeEr, H. N. 28, 38—50 (Bewegungs- 
geschwindigkeit der Chromosomen). 

Baricozzi, C. 526. 

Basidiobolus lacertae 95. 

Bastardierung und Sat-Differenzierung 
498. 

Bauer, Hans 17, 62, 63, 67, 94, 95, 158, 
161, 225, 277, 311, 314, 315, 319, 322, 
330, 331, 336, 342, 348390 (Rént- - 
genauslésung von Chromosomen- 
mutationen bei Drosophila) 393, 462, 
463, 512, 513, 526, 527, 528, 583, 586, 
587, 620—637 (Chromosomen bei 
Heterocypris). 


Brecker, S. 566. 
Brecker, W. A. 37, 174, 175. 
BeprcuHeEk, S. 365. 
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Befruchtung bei Heterocypris 630. 

— bei Pediculopsis 71, 73—77. 

Biuan, Karz 24, 26, 28,33, 34, 38, 39, 
46, 94, 148, 158, 159, 163, 168, 170, 
174, 234, 265, 507, 510. 

BrteovskKy, M. 311, 330, 357. 

Butz, Fi. 148, 606, 617. 








Bellevalia romana, Berechnung der 
Ch tauung und -kontrak- 
tion 24, 25. 

Betuire, J. 24. 


BEMMELEN, VAN J. M. 171. 
Bernat, J. D. 385. 
Berorr, Cu. A. 17, 19, 20, 276, 282. 


_Somen 33—50. 


Boost, Cu. 300—309 (B. u. Lupwie, 
mehrfache Chiasmen und gerichtete 
Chiasmabildung). 


Chromosomen- 


—, Ghiseacscuitddérinimechasl 648-- tak’ 
548. 

—, Dioogonie, parthenogenetische 531 
bis 553. 

—, Spermatogenese 548, 549. 


BRESSLAU, E. 199, 228, 531, 533. 

Briness, ©. B. 23, 119, 250, 303, 306, 
347, 358, 360, 368, 369, 589. 

Bromus 500. 

Browne, E. N. 117. 

Bruchhypothese s. Chromosomenmuta- 
tionen. 

Bruchkoeffizient s. Chromosomenmuta- 
tionen. 

Briicken s. Chromosomenbriicken. 

Buccrante, L. 39—45, 49, 50. 

Bucnunoiz, J.T. 47. 

Buog, G.C. 589. 

BunGENBERG DE Jona, H. G. 171, 172. 


Befruchtung—Chromatiden-Trennung. 











Carntson J. G. 236, 385. 

Carpocoris fuscispina, Heterochromatin 
der Geschlechtschromosomen 216, 
217. 

— melanocerus, Heterochromatin der 

ao hi Sa. L 216. 

CaspPErsson, T. 30, 147—156 (Desoxyri- 
bosenukleinséure und Zellteilung) 
172, 281, 513, 526, 529, 562—604 
(EiweiBverteilung in den Strukturen 
des Zellkerns), 605—619 (Nuklein- 
siureketten und Genvermehrung.) 

CastEezEL, D. B. 74. 

CatcHEsipE, D. G. 311, 344, 345, 349, 
354, 356, 384. 

Centriol, Kinetochoren, Beziehung zu 
236, 237. 

—, Spindelbildung, Rolle bei 253, 257, 

261. 





Centromeren (s. a. Kinetochoren). 

—, Bewegungsgeschwindigkeit 35, 36. 

—, Duplikation 298. 

— bei Endomitose 15. 

—, Formwechsel 522, 523. 

—, Fragmentation 522—524. 

— bei Heterocypris 622, 624, 625. 

—-in Pollenkornmitose 521—524. 

— bei Secale cereale 294—296. 

—, Teilung, unregelmaBige 181—186. 

—, Thymonukleinsaurereaktion 521. 

—, Translokation 295. 

Centrosomen bei Endomitose 16. 

CuamsBers, R. 38, 158. 

Cuares, D. R. 301. 

Chiasmata, Chromosomenbewegung und 
39—41. 

—, ingover und 194. 

— bei Cimezx 116. 

— -Haufigkeit 119—129, 191—196. 

— — Genabhingigkeit der 120, 126, 128. 

— -Konkurrenz 119—129. 

— bei Pediculopsis 61, 62, 64, 97, 98. 

—, Spezialsegment und 529. 

— bei T-Chromosomen 288. 

— -Terminalisation 194. 

Chimiaren bei Sphaerocarpus 142. 

Chironomus 582, 583, 610, 616. 

—, Feinbau der Riesenchromosomen 526 

bis 530. 

CurisTopHers, 8. R. 74. 

Chromatiden-Kontraktion und Nuklein- 
séuresynthese 155. 

— -Trennung ohne Spindelbildung 227. 











Chromatiden-Trennung—Ch tationen, 641 
Chromatiden-Trennung, vorzeitigedurch | Ch yclus von Bothrioplana 
auBere Faktoren 540. 531—553. 
Chromaitinelimination bei Oligarces 392, | — Heterocypris 620—637. 
403, 459, 462, 463 (s. a. Elaboration). | — Oligarces (Padogenese) 391—473. 
Chromatinring bei Dytisciden 462. — Pediculopsis 51—103. 


des 








aah 336—342, 368, 378, 379, 381, 
382, 387. 
— -Elimination 402—467. 
—, heteromorphes Paar 501. 
—, Lebendbeobachtung bei Bothrioplana 
542, 543. 
—, mehrwertige 474, 480. 
— und yet go (Heteroptera) 227, 


— Ph (Bothrioplana) 534, 
. 644, 547. 

—, tiberzihlige (Cimex) 104. 

—, Vakuolisierung 13. 

— -Vermehrung und Kernwachstum 
265—275. 

— -Vitalfarbung 167, 168, 171. 

— -Wachstum 271. 

Chromosomenbewegung 16. 

—, Chiasmata und 39—41. 

—, Geschwindigkeit 33—50. 

—, Temperaturabhangigkeit der 41—45, 
49 


—, Trennungsbewegung 268. 

—, Viskositaét und 4&, 46. 

—, Zugfasertheorie der 253—264. 

Chromosomenbriiche (s. a. Chromo- 
x tationen), Bruchenden, freie 


385. 
—, Fragmentation (Bothrioplana) 535. 
—, Fragmente 294, 297, 298, 439, 440, 
445—449. 
— im Heterochromatin 358, 359, 365, 





368. : 
— und Kinetochoren 236, 237. 
Chromosomenbriicken 385. 
— und Fragmente 294, 297, 298. 
— bei Secale 294, 297, 298. 
— und Spezialsegmente 559, 560. 





ChromosomengréBe, es 23 
bis 26. 
—, Langenvariabilitat 178. 
— in der Meiose 270. 
—, Volumen und Polyploidie 474—485. 
hanik 178—190. 








—, Briiche (s. a. Chroimescinenbrctiche). 

—, Bruchhaufigkeit 343, 360—362, 376. 

—, Bruchhypothese 315, 319, 332, 344, 

356, 358, 384, 385. 

—, Bruchkoeffizient 360—365. 

—, Bruchrekombination 343, 368—384. 

—, Bruchverteilung 343, 358—368. 

—, Briicken s. Chr briick 

—, Dosisabhangigkeit 311, 315, 331, 344 
bis 358. 





— ’ Kontakthypothese 315, 319, 344, 
356, 384. 

—, Kontaktpunkt 344, 349-356, 368 
bis 375, 382—384. 

—-, Mechanismus strahleninduzierter 
317—335, 344. 

—, Neuordnungszeit 332. 

— und Punktmutationen310—316, 329, 
333, 334. 

——, Rekombinationsbereich 379, 382 bis 
387. 

—, Rekombination der Fragmente 330, 
331, 334. 
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Chromosomenstruktur, Aufbau, chemi- 
scher (Absorptionsanalyse) 589 bis 
596. 

—, om Einschniirung 64, 70, 


— pire Bothrioplana 542—548. 
—., chemische Veranderungen bei Form- 

wechsel 592—594. 

—, chromatische Achse 542—547. 

—, Doppelbrechung 604—614. 

—, Hille (Heterocypris) 626. 

—, Matrix 543, 547. 

—, Nukleinsaéuregehalt und Entwick- 
lung 147—156. 

— bei Pediculopsis 95—99. 

—, Scheidenbau 542, 544, 545. 

—, Spezialsegmente 554—561. 

—-, Vakuolisierung 545, 546. 

— in Wurzelspitzenmitose 486--520. 

Chromosomenzahl von Bothrioplana sem- 

pert 534, 535. 

— Dicranomyia trinotata 337. 

— Encephalartus Altensteinii 487. 

— KEurydema dominulus 210. 

— — oleraceum 213. 

— — ventrale 214. 

— Heterocypris incongruens 631, 632. 

— Heteropteren, allgemeine Beziehun- 
gen 228. 

— Lygaeus saxatilis 199. 

— Lygus innotatus 219. 

— — pratensis 218. 

— Macroiylus quadrilineatus 220. 

— Oligarces paradoxus 400, 401, 416 bis 
418. 

— Palomena prasina 206. 

— Pediculopsis graminum 53. 

— Pentatomidae 216. 

— Picromerus bidens 214. 

— Sauromatum guttatum 271. 

— WSigara carinata 221. 

— Syromastes marginatus 223. 

Chromozentren bei Adoxa 560. 

— Epidendrum 483, 484. — 

— Gerris 3, 4, 7—9, 202. 

— Heteroptera 201—206, 208—210, 212, 
214—225. 

— Nitella 21. 

— Rhoeo discolor 476—478. 

— Sauromatum 267, 269, 273, 274 (s. a. 
Sammelchromozentren). 

Chorthippus, Berechnung der Chromoso- 

menstauung und -kontraktion 24, 30. 





Chorthippus , chemischer Aufbau der 

eta (Absorp- 
tionsanalyse) “589, 590, 592. 

—, Thymonukleinsiure und Zellteilung 
149. 

Cecidomyiden 463, 464. 

Cerebratulus lacteus 543. 

—, Spi Aalda PP Ti, lL, ng und Zug- 
fasertheorie der Chromosomen- 
bewegung 253, 256—259. 

Cimex, Spermatogenese 105——118. 

—, Struktur-Heterozygotie 104—118. 

— lectularius, tberzihlige Chromoso- 
men 104. 

— rotundatus,iberzihligeChromosomen 
104, 








—, unisexuelle Nachkommenschaften 
105. 

Cladophora alpina 493. 

CLAPAREDE, E. 74. 

CLEVELAND, L. R. 26. 

Colchicin-Mitose und Endomitose 15, 
200, 227. 

Coonen, L. P. 493. 

Coorzr, K. W. 51—103 (Kerncytologie 
von Pediculopsis graminum, beson- 
ders Karyomerokinese) 276, 463, 589. 

Corixa 105, 116. 

CovtTEr 566. 

Crepis 366. 

Crossingover (s. a. Faktorenaustausch). 

—, Chiasmata und 194, 301, 302. 

— -Hypothese s. Chromosomenmuta- 
tionen, Kontakthypothese. 

—, Relationsspirale und 191. 

Cstx, L. 191—196 (C. u. Kouuzr, Rela- 
tionsspirale und Chiasmahaufigkeit.) 

Curcurbita pepo 493, 495. 

Cucurbitaceae 493. 

Cumingia 46. 

Cycadaceae 8. Dioon, Encephalartus. 

Cyclanthera explodens 500. 

Cyclocypris ovum 633. 

Cyprinotus incongruens 635. 

Cypris fuscata 635. 

— reptans 635. 

— Sydnea 630. 

Cytcplasma-Viskositét 45, 46. 


Daxin, H. 564. 
Damaeus 74. 
Dark, 8S. 0. 8. 24. 





Darlington—Elaboration. 


Daruineton, C. D. 28—382 [D. u. Ur- 
cott, Messung der Chromosomen- 
kontraktion und -stauung (packing) ] 
35, 37, 63, 81, 97, 116, 119, 120, 128, 
178, 179, 180, 181, 191, 226, 233 bis 
236, 486, 487, 492, 504—513, 521, 
524, 528, 544, 554—557, 559, 588, 
633, 634. 

Dasyurus, Berechnung der Chromoso- 
menstauung und -kontraktion 24. 

Datura 47. 

Desatsteux, P. 462. 

Deficiencies, Réntgenauslésung 376, 377. 

De.srivck, M. 311, 351. 

Deletionen, Dosisabhangigkeit 312, 313. 

Devrino, L. 633. 

DemeEreEc, M. 310, 311, 319, 322, 330, 
342, 345, 347, 349, 356—358, 365, 
369, 377, 378, 384. 

Demipova, Z. 311. 

Deppotia, Pa. 199. 

DerMen, H. 492. 
Desoxyribosenukleinsaure (s.<. Nuklein- 
saure und ‘Thymonukleinsaure). 

—, Kolloidchemie 606. 

—, Linearstruktur und 608. 

—, Zellteilung und 147—156. 

Duert 566. 

Dicentrische Chromatiden bei 
cereale 294, 297, 298. 

L chroismus in UV-Licht, Methode zur 
Messung der Doppelbrechung von 
Thymonukleinsaure 611—614. 

Dicotyledones s. Adoxa, Phlox, Vicia. 

Dicranomyia trinotata 381. 

—, Chromosomenanordnung im Sper- 

mienkern 336—342. 

Differentialreaktion und Sat-Differen- 
zierung 504—506. 

Differentialsegment 634. 

Dioogonie, parthenogenetische bei Bo- 
thrioplana semper 531—553. 

Dioon spinulosum, Chromosomenstruk- 
tur 487, 489, 502, 503, 507. 

Diplodontus despiciens 58. 

Diptera 265, 513 (s. a. Chironomus, Di- 
cranomyia, Drosophila, Oligarces). 

Dissosteira carolina 158. 

Dosznansky, Tu. 311. 

Dolycoris baccarum 2. 

— Heterochromatin der Geschlechts- 

chromosomen 216. 

DoncastEr, L. 94. 


1. Bd. 


Secale 


Chromosoma. 
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Doppelbildungen, symmetrische bei Bo- 

thrioplana 552. 

DovutrEiense, J. 493, 495, 560. 

Drosophila 23, 97, 119, 308, 342, 607. 
608, 616, 617. 

—, Mehrfache Chiasmen und gerichtete 
Chiasmabildung 300—309. 

249-252, 342. 
610, 614. 

—, Aufbau, chemischer, der Speichel- 
driisenchromosomen (Absorptions- 
analyse) 578—589. 

—, Endomitose in Einahrzellen 276 bis 
283. 

—, Chromosc tationen, Mechanis- 
mus strahleninduzierter 317—335. 

—,— de Pepeat)) te von 343— — 300. 

— ; Punkt- und Chrom - 

nen, Beziehungen iaundhiiieeier. 
ter 310—316. 

Drosophila pseudoobscura 303. 

—, Mutteralter und Faktorenaustausch 
im X-Chromosom 238—252. 

Drosophila simulans 303. 

Drosophila virilis 303. 

Dusinin, N. P. 315, 319, 384. 

Dusois, A. M. 459, 461. 

Dusosce, O. 94. 

Dunn, M. 566. 

Duplikationen, Réntgenauslésung 376, 

377. 
Duryer, W. R. 25. 
Dyftisciden 462. 








Exsernarpt, K. 315, 317—835 (Mecha- 
nismus strahleninduzierter Chromo- 
somenmutationen bei Drosophila). 
345, 358, 386. 

Echinodermata 564 (s. a. Psammechinus). 

Echinus microtuberculatus 260. 

EDLBACHER, S. 564. 

Errormson, W. P. 310. 

Enrstrom, R. 564. 

Einahrzellen, Endomitose 276—283. 


eterocypris 
— FPediculopsis 65—73. 
EiweiBverteilung im Zellkern (Absorp- 
tionsanalyse und histochemische 
Untersuchung) 562—604. 
Exstom, T. 149, 151. 
Elaboration 67—73, 77, 83—88, 95 (s. a. 


Chre tineli ination) 





42 
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Elodea 46, 47. 
Encephalartus 498, 507, 509, 510; 512, 
515. 

— Altensteinit, Chromosomenstruktur 
487, 489, 490, 491, 498, 501, 502, 
505, 513. 

— horridus, Chromosomenstruktur 478, 
489, 490, 492, 493, 501, 508. 

— latifrons, Chromosomenstruktur 487, 
489, 490, 501. 

Endomitose 198, 200, 201, 206, 207, 227, 

.. 255, 265, 273. 

—, Centromerenteilung und 282. 

—, Colchicin-Mitose und 15, 200, 227. 

—., Drosophila (Einahrzellen) 276—283. 

—, — (Speicheldriisenchromosomen) 
588, 589, 617, 618. 

—, Gerris 5—21, 198. 

—, Heteropteren 464. 

—, Lygaeus 197—206. 

—, Mitose, Vergleich mit 280—282. 

—, Nukleolus und 200. 

Enzmann, E. V. 386. 

Ephedra campylopoda 493. 

— mator 493. 

Ephestia 94, 95. 

Epurussti, B. 41. 

Epidendrum ciliare, Kernwachstum und 

Kernbau 474, 481—485. 

Eremurus comosus 496. 

— Kauffmanni 497. 

— spectabilis 493, 495, 497. 

— zenaidae 496. 

Eriocheir japonicus 633. 

Eriostemones, Chromosc 

178, 184, 185, 187. 

Ernst, H. 266. 

Eurydema dominulus 2. 

—, Heterochromatin der Geschlechts- 

. echromosomen, Meiose, somatische 
Kerne 197, 210—213. 

Eurydema oleraceum 2. 

—, Heterochromatin der Geschlechts- 
chromosomen, Meiose, somatische 
Kerne 197, 213, 214, 228. 

Eurydema ventraie, Heterochromatin der 

Geschlechtschromosomen, Meiose, 
somatische Kerne 197, 214. 

Eurygaster maurus 2. 

—, Heterochromatin der Geschlechts- 
chromosomen 217. 

Ewrne, H. E. 53, 565. 

















Elodea-—Geitler. 


Faktorenaustausch (s. a. Crossingover). 
—., Altersabhangigkeit bei Drosophila 
238—252. 

Farne 561 

Faurt-Fremiet, E. 45, 46, 49, 50. 

Feix, K. 563. 

Ferravup, K. 566. 

Fernanpes, A. 488, 492, 493, 500, 502. 

Feulgen-Reaktion als Nachweis fir 
Thymonukleinsiure 150. 

Fiscuer, I. 10, 21, 157—177 (Vitale 
Kernfarbung bei Stenobothrus). 

Fisuer, R. A. 123, 124, 125, 196. 

Foae, L. C. 94. 

Follikel-Epithel, polyploide Kerne 4. 

Francorte, P. 551. 

Frew, P. 236. 

Frey-Wyssiine, A. 172, 173, 254, 256, 
529, 530. 

Fritillaria, 29, 97, 300, 521, 524. 

— latifolia 180. 

— pudica 178, 180. 

Frotowa, S. 463, 500, 588, 589. 

Frost, H. B. 181. 

Frullania dilatata 493, 496. 

‘Fruton, J. 599. 

Fry, H. J. 38, 41, 94. 

Furchungsmitosen bei: Oligarces 396 bis 
458. 

— Pediculopsis 79—95. 

Fyre, J. L. 182. 


GABRITSCHEWSKY, E. 467. 
GatrpneR, A. E. 188. 
Gallus domesticus 565. 

—, Berechnung der Chromosomenstau - 

ung und -kontraktion 24. 
—, Bewegungsgeschwindigkeit der Chro- 
mosomen 40, 42—44, 49. 

—., Fibroblastenmitose 38, 39. 

Galtonia candicans 500. 

Gamasus 52, 72, 98. 

Ganglienkerne, polyploide, Entwicklung 
bei Heteropteren 18, 203, 204, 212, 
213, 215, 223, 226. 

Gasteria 492. 

—, Berechnung des Stauungsfaktors 27. 

Gartss, R. R. 488, 500. 

Gavritowa, A.A. 311, 315, 319, 325, 
329, 330, 345, 357, 358. 

Gay, E. H. 382. 

GerttER, L. 1—22 (Polyploide Soma- 

kerne der Heteropteren), 27, 94, 182, 





a 45 heal. Wat, 1, 


tin und EiweiSstoffwechsel. 645 





CML aU wWwoUMeer 


197—229 (Heterochromatin der Ge- 
hlechtschromosomen bei 

teren) 255, 265, 267, 268, 269, 270, 
272, 273, 276, 282, 464, 474—485 
(Kernwachstum und Kernbau bei 
zwei Bliitenpflanzen), 486, 488, 492, 
493, 500, 502, 506, 507, 510, 512, 514, 
528, 542, 554—561 (Temperatur- 
bedingte Ausbildung von Spezialseg- 
menten an Chromosomenenden). 

Generationswechsel bei Oligarces 392. 

— Ostracoden? 620—637. 

Gentouerr, G. 273. 

Genvermehrung und Nukleinséure 156, 
605—619. 

Gerris lacustris 2, 200, 224. 

— lateralis, polyploide Somakerne 198, 

200, 206, 224—227, 276, 282. 

Gerscu, M. 174. 

Geschlechtschromosomen beiCrustaceen, 
Allgemeines 633. 

— bei Encephalartus 490. 

—, Entstehung aus Autosomen 117. 

—, Genkontrolle 116. 

—, Heterochromatin der 197—229. 

—, multiple bei Heterocypris 620, 624, 

625, 628, 633, 635- 
—, Sterilitat durch Y-Chromosomen- 
verlust 144. 

—, X-0-Typus bei Gerris 2. 
Geschlechtsumwandlung durch X-Chro- 
mosomen-Deficiency 130—146. 
Geschlechtsverhaltnis bei Cimex 105. 

Grarpia, A. 462. 

Gitson, G. 73. 
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Trianea bogotensis 474. 

Trichoptera 94, 463. 

Tricyrtis 488, 497. 

Trillium 499, 506, 507, 510, 512, 555. 

— erectum, Chromosomenstruktur 493, 
497, 503, 505, 506. 

— kamtschaticum, 493, 495, 506. 

— —, Berechnung der Chromosomen- 

stauung und -kontraktion 24. 
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